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随 着 世界 人 口 的 急剧 增加 及 人 类 对 提高 生活 水 平 要求 的 无 限 膨 胀 ,人 类 生存 的 环境 在 不 断 
地 恶化 ,而 且 恶 化 的 速度 越 来 越 快 。 这 种 恶化 的 环境 不 仅 对 人 类 造成 损害 ,也 对 植物 造成 严重 伤 
害 。 这 些 不 利 环 境 所 产生 的 问题 主要 包括 :大 量 土壤 的 盐 碱 化 荒漠 化 导致 可 耕地 面积 减少 ; 淡 
水 资源 (包括 地 上 和 地 下 ) B dE E ,农业 城市 及 乡村 用 水 困难 越 来 越 突 出 ;气候 变化 造成 的 降 
雨 不 均衡 导致 地 区 性 干旱 及 洪涝 ;温室 效应 等 造成 的 海平 面 上 升 、 高 温 胁 迫 及 地 域 性 突然 产生 的 
低温 伤害 ;大 量 使 用 化 肥 、 农 药 产 生 的 土壤 污染 及 工业 废气 、 广 水 和 废渣 等 造成 大 气 污染 、 水 环境 
污染 及 土壤 污染 等 等 。 这 些 不 利 的 环境 都 对 植物 的 生长 发 育 ,乃至 生存 产生 深刻 的 影响 。 

在 19 世纪 至 20 世纪 人 口 增加 了 近 6 倍 。 为 了 满足 人 类 对 粮食 的 需要 ,主要 通过 品种 改良 、 
使 用 化 肥 及 扩大 灌溉 来 提高 产量 。19 世纪 初 世 界 总 人 口 约 10 亿 ,19 世纪 末 增 加 到 15 亿 ,20 H 
纪 末 增加 到 53 亿 ,21 世纪 20 年 代 将 达到 60 亿 。 在 此 期 间 灌溉 地 面积 也 急剧 增加 ,19 世纪 初 世 
界 总 灌溉 地 约 为 800 万 公顷 ;19 世纪 末 增 加 到 约 4000 万 公顷 ;20 世纪 未 达到 42 000 FAM. X 
溉 虽然 提高 了 粮食 产量 ,但 消耗 了 大 量 淡水 资源 。 估 计 世 界 淡 水 消耗 的 65% ~70% AT RMA 
产 ,而 其 中 绝 大 部 分 为 无 效用 水 。 另 一 方面 ,大 量 灌溉 造成 大 面积 土地 的 盐 渍 化 ,使 良田 变 成 盐 
碱 地 。 我 国 20 世纪 50—60 年 代 引 黄河 水 灌溉 农田 等 也 造成 了 黄河 流域 大 量 土地 次 生 盐 碱 化 。 
同样 印度 .巴基斯坦 、 澳 大 利 亚 等 国家 存在 这 种 因 不 合理 灌溉 产生 盐 渍 化 问题 。 关 键 问 题 是 一 旦 
土壤 发 生 盐 碱 化 就 几乎 不 可 能 完全 恢复 原来 的 状况 ,而 且 去 盐 碱 化 是 一 项 耗资 巨大 而 又 十 分 复 
杂 的 系统 工程 。 而 令 人 担忧 地 是 世界 及 我 国 的 盐碱地 面积 还 在 逐年 增加 ,到 2000 年 我 国 盐碱地 
达到 2 000 多 万 公顷 ,其 中 耕地 占 670 FAR, 

干旱 和 洪涝 也 是 世界 性 问题 。 约 有 一 半 左 右 粮食 减产 是 因 于 早 和 洪涝 造成 。 在 我 国 干旱 主 
要 发 生 在 长 江 以 北 地 区 ,尤其 是 西北 地 区 几乎 是 十 年 九 旱 。 而 洪涝 主要 发 生 在 长 江 以 南 地 区 , 儿 
乎 也 是 年 年 洪涝 。 无 论 是 水 分 过 少 ( 于 旱 ) 还 是 水 分 过 多 ( 游 ) 都 对 植物 生长 发 育 不 利 , 严 重 时 植 
物 根 本 不 能 生存 。 我 国 西北 干旱 及 半 干 旱地 区 植物 稀少 、 自 然 环境 脆弱 、 粮 食 产量 很 低 ,甚至 绝 
产 , 这 也 是 西部 地 区 落后 的 地 理 生态 因素 。 其 次 ,在 20 世纪 50 一 60 年 代 把 大 量 森 林 和 草原 变 成 
农田 也 加 速 了 该 地 区 生态 气候 因子 的 恶化 ,造成 今天 沙漠 化 速度 加 快 及 沙尘暴 频 度 加 大 、 强 度 更 
强 和 范围 更 大 。 而 今天 的 退耕 还 林 , 退 耕 还 草 的 措施 就 是 要 恢复 该 地 区 生态 ,但 完全 恢复 很 难 ， 
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高 温和 低温 也 是 主要 的 逆境 因素 之 一 。 现 在 夏季 许多 地 区 发 生 4 和 0 和 以 上 高 漫天 气 ,中 午 地 
面 温度 达 50 C ,沙漠 地 区 更 高 。 而 在 北方 地 区 春 末 夏 初 之 际 , 高 温 加 上 大 风 ( 于 热风 ) 也 经 常 发 
生 。 这 些 高 温 天 气 对 植物 ,特别 是 作物 生长 发 育 是 十 分 不 利 的 。 另 一 方面 ,虽然 现在 低温 天 气 在 
世界 范围 越 来 越 少 ,但 突如其来 的 寒流 对 植物 的 伤害 更 为 严重 ,这 在 我 国 南方 旱 春 的 水 稳 生 产 、 
茶叶 生产 经 常 发 生 。2008 年 我 国 南 方 大 面积 低温 冰雪 天 气 对 农业 和 林业 都 造成 了 严重 危害 。 
北方 的 果树 生产 及 大 棚 栽 培 中 经 常 发 生 低温 伤害 。 

当然 ,除了 以 上 提 到 的 盐 碱 .于 蛙 、 洪 涝 、 低 温和 高 温 等 逆境 外 ,自然 界 还 有 病 虫 、 重 金属 大 
气 污染 和 营养 元 素 亏 缺 等 都 对 植物 产生 危害 。 但 本 书 将 重点 对 盐 碱 、 水 分 逆境 和 温度 逆境 下 植 
物种 类 资源 .形态 解 审 学 特性 及 这 些 北 境 对 细胞 超 微 结构 、 生 理 生 态 的 影响 及 分 子 机 制 进行 介 
绍 。 本 书 分 为 6 章 : 第 一 章 :逆境 植物 生物 学 概论 ;第 二 章 : 盐 渍 逆境 植物 生物 学 ;第 三 章 :干旱 逆 
境 植物 生物 学 ;第 四 章 :洪涝 逆境 植物 生物 学 ;第 五 章 : 低 温 逆境 植物 生物 学 ;第 六 章 : 高 温 逆 境 植 
物 生物 学 。 第 一 章 和 第 二 章 由 王 宝 山 教授 编写 ,第 三 章 和 第 四 章 由 范 海 教授 编写 ,第 五 章 由 宋 杰 
副教授 编写 ,第 六 章 由 隋 娜 博士 编写 。 第 一 章 主要 介绍 逆境 植物 生物 学 的 一 些 基本 概念 ,不 同 谱 
境 下 植物 的 共同 响应 及 其 机 制 ,为 学 习 和 了 解 以 后 某 种 基体 逆 境 下 的 植物 生物 学 英 定 基础 。 第 
二 至 第 六 章 都 将 按照 以 下 层次 对 某 种 逆境 植物 生物 学 进行 讨论 ,简要 介绍 逆境 条 件 下 ,自然 环境 
中 植物 种 类 及 适应 该 逆境 的 形态 结构 ;该 逆境 对 细胞 超 微 结构 的 影响 ;植物 抵抗 该 逆境 的 生理 生 
态 学 机 制 ; 植 物 抵抗 该 逆境 的 分 子 机 制 及 基因 工程 等 方面 内 容 。 

据 我 们 所 知 ,目前 世界 上 还 没有 逆境 植物 生物 学 专著 ,而 某 种 逆境 下 植物 学 其 个 方面 的 专著 
很 多 ,如 《中 国 盐 生 植 物 》《 作 物 抗 性 生理 》 和 《逆境 植物 细胞 生物 学 ?等 。 但 是 , 随 着 植物 生活 环 
境 的 不 断 恶化 及 我 国 对 农业 、 林 业 和 环境 保护 的 重视 ,我 国 从 事 植 物 ( 作物、 林木 .花卉 和 蔬菜 ) 
逆境 植物 研究 及 教学 的 队伍 不 断 扩大 ,尤其 是 近年 来 随 着 生命 科学 日 益 成 为 带头 学 科 , 学 习 植物 
科学 的 大 学 生成 倍增 长 ,从事 递 境 植物 研究 的 科研 人 员 和 研究 生 也 快速 增加 ,已 形成 了 一 支 庞 大 
的 队伍 。 但 是 ,相应 的 基本 概念 、 基 础 知识 及 最 新 研究 成 果 都 跟 不 上 形势 发 展 。 本 书 是 在 我 们 二 
十 多 年 研究 生 教学 和 科研 工作 并 参考 国内 外 同行 研究 结果 的 基础 上 修改 补充 编写 的 , 因 编 者 水 
平 所 限 , 不 可 能 把 不 同 逆 境 下 的 各 方面 知识 都 详尽 阐述 ,而 是 就 逆境 下 植物 生物 学 的 最 基本 问题 
尽 可 能 阅 述 清楚 ,在 此 基础 重点 深入 讨论 植物 适应 盐 渍 、 水 分 和 温度 逆境 的 生理 生化 及 分 子 机 
制 。 希 望 本 书 对 于 学 习 、 研 究 逆 境 条 件 下 植物 生命 现象 的 人 员 有 参考 价值 。 

本 书 使 用 了 大 量 同行 的 数据 及 结果 ,并 得 到 “国家 海洋 "863 E RH” (2007AA091701 ) 、 
“山东 省 研究 生 教育 创新 计划 项 目 ”(SDYY07067) 和 “山东 师范 大 学 出 版 基金 ”资助 。 本 书 得 到 
高 等 教育 出 版 社 编辑 在 文字 、 图 表 及 其 格式 的 修改 审定 方面 的 大 力 帮 助 。 在 此 一 并 表示 衷心 
感谢 。 
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自然 界 中 的 植物 并 非 总 是 生活 在 适宜 其 生长 发 育 的 环境 中 。 由 于 不 同 的 地 理 位 置 和 气候 条 
Vt ,尤其 近年 来 人 类 的 活动 造成 了 多 种 不 良 的 环境 ,这 些 环境 变化 超出 了 植物 正常 生长 .发育 所 
能 耐 受 的 范围 ,导致 植物 受到 伤害 甚至 死亡 ,因此 ,加强 植 物 逆境 生理 及 分 子 机 理 的 研究 , 了 解 植 
物 在 不 良 环境 条 件 下 的 生命 活动 规律 ,对 于 提高 植物 的 抗 逆 性 、 增 加 农业 产量 及 环境 保护 都 具有 
十 分 重要 的 意义 ,同时 也 为 植物 抗 逆 基因 工程 提供 理论 依据 和 新 思路 。 

植物 对 不 同 逆境 既 有 共同 的 适应 机 制 ,又 有 其 适应 某 种 逆境 的 专 一 结构 或 机 制 。 为 避免 重 
复 及 讨论 方便 起 见 ,本 章 对 道 境 植物 生物 学 的 一 些 基 本 概念 及 植物 适应 不 同 逆境 的 共同 适应 机 
制 进行 介绍 。 


1.1 逆境 .逆境 植物 及 植物 适应 性 











1.1.1 3 病毒 . 
逆境 生物 因素 (感染 与 竞争 ) pem 
逆境 ( environmental stress ) 指 对 植物 生 杂 草 
长 和 发 育 不 利 的 各 种 环境 因素 的 总 称 ,又 简 物理 的 M E. 
称 胁迫 (stress), DEM HAE Ze E 风 、 雷 、 电 、 磁 等 
的 ,可 分 为 生物 逆境 (biotic stress) 和 理化 因 逆境 种 类 BTBH (a. By. x) 
素 逆境 , 又 称 非 生物 逆境 (abiotic stress) Ee OCIROER) 
(图 1 -1) ,这 些 逆境 因子 ,一 方面 可 以 单独 T" "—— 
5 n> [> x 、 ` B 
对 植物 造成 伤害 , 另 一 方面 它们 之 间 又 可 以 anne! gon nena 
相互 交叉 .相互 影响 对 植物 产生 协同 影响 。 | 大 气 、 水 体 、 土 壤 污 染 等 
1.1.2 3 冷害 
逆境 植物 be 
逆境 植物 (stress plants; plants under “高 温 热 害 
stress) 指 生长 在 道 境 条 件 下 的 植物 。 有 两 水 分 的 Epi 
层 含义 :其 一 是 自然 逆境 下 的 天 然 植物 群 Urn ae. 大 气 及 生理 干旱) 
落 , 这 类 植物 因 其 长 期 生长 发 育 在 某 种 逆境 1-1 逆境 的 种 类 


环境 中 已 在 其 形态 解剖 及 生理 生化 方面 产 ( 引 自 王 宝 山 ,2007) 
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生 了 适应 性 ,能 在 某 种 逆境 条 件 下 完成 生活 史 , 如 盐碱地 上 的 盐 生 植物 .干旱 沙漠 中 的 早生 植物 
等 ;其 二 是 在 非 逆 境 条 件 下 的 植物 因 天 然 或 人 为 因素 遭受 逆境 影响 ,而 且 这 种 逆境 往往 对 植物 产 
生 伤 害 , 如 植物 突然 遭受 低温 和 高 温 胁 迫 等 ,通常 我 们 所 说 的 逆境 植物 一 般 是 指 第 一 种 情况 ,但 
在 科学 研究 过 程 中 两 种 情况 都 有 。 


1.1.3 植物 的 适应 性 


研究 逆境 下 的 植物 种 群 分 布 .形态 特征 、 — 
细胞 结构 .生理 生化 .分 子 生物 学 特征 及 机 制 称 (adaptability) 





为 逆境 植物 生物 学 ( plant biology under stress) 。 Bee 抗 逆 性 
植物 自身 对 北 境 的 适应 能 力 叫做 植物 的 适应 (stress escape) (stress resistance) 


性 (adaptability ) ,植物 对 逆境 的 适应 方式 是 多 mum -— 


种 多 样 的 (图 1 - 2) 〈( 王 宝山 ,2007) 。 避 逆 性 (stress avoidance) (stress tolerance) 
(stress escape) 是 指 植物 整个 生长 发 育 过 程 不 
御 胁 变性 耐 胁 变性 
与 逆境 相遇 , 而 是 在 逆境 到 来 之 前 已 完成 其 生 (strain avoidance) (strain tolerance) 
活 史 ,如 沙漠 中 短命 植物 只 在 雨季 生长 发 育 完 、 
成 生活 史 。 抗 着 性 (stress resistance) 是 指 植物 (swan pvesibiin) Cam pan 
KE aR TAH REE HE , TERDEE, R12 iain meeRrtt 
tu T5 Al wi PE Al it x PES H ME ( stress ( 引 自 王 宝 山 ,2007) 


avoidance) 是 指 植物 具有 一 定 的 防御 环境 胁迫 
的 能 力 , 且 在 逆境 条 件 下 仍 保持 正常 状态 ,如 这 盐 植 物 二 色 补 血 草 ,通过 盐 腺 将 大 量 盐 分 排出 体 
外 ,一些 植物 叶 表 面 覆 盖 莓 毛 、 蜡 质 , 强 光 下 叶片 卷 缩 等 避免 干旱 的 伤害 。 耐 逆 性 (stress toler- 
ance) 是 指 植物 通过 生理 生化 变化 来 阻止 .降低 甚至 修复 由 逆境 造成 的 损伤 ,从 而 保证 正常 的 生 
理 活 动 ,包括 御 胁 变性 和 耐 胁 变性 。 御 胁 变性 ( strain avoidance) 是 指 植物 在 逆境 作用 下 能 减低 单 
位 胁迫 所 引起 的 胁 变 ,起 着 分 散 胁迫 的 作用 ,植物 细胞 膜 稳 定性 强 .蛋白 质 间 的 键 合 能 力 强 及 保 
护 物 质 多 等 可 以 提高 植物 的 抗 性 。 耐 胁 变性 (strain tolerance) 又 可 分 为 胁 变 可 逆 性 和 胁 变 修复 
PAPE, ApS RY HE (strain reversibility ) 是 指 植物 在 逆境 作用 下 产生 一 系列 生理 生化 变化 ,当道 境 
解除 后 ,各 种 生理 生化 功能 迅速 恢复 正常 。 胁 变 修复 (strain repair) 是 指 植物 在 逆境 作用 下 通过 
代谢 过 程 修复 被 破坏 的 结构 和 功能 。 应 该 指出 ,植物 对 逆境 的 适应 性 的 强 弱 取决 于 胁迫 类 型 胁 
迫 强度 ,胁迫 时 间 ,胁迫 方式 和 植物 自身 的 遗传 潜力 。 

另外 ,这 里 有 两 个 概念 需要 解释 :适应 (adaptation ) 和 驯化 (acclimation) 。 适 应 和 驯化 都 是 指 
植物 获得 对 某 一 逆境 的 耐性 。 但 是 ,适应 是 指 植物 在 形态 结构 和 功能 方面 获得 了 可 遗传 的 改变 ， 
从 而 增加 了 对 逆境 的 抗 性 ,如 冰 叶 日 中 花 (Mesembryanihemum crystallinum ) 经 过 一 定时 间 的 干旱 
或 盐 碱 处 理 后 ,由 C, 途径 变 成 CAM 途径 ,并 且 在 叶片 和 茎 上 产生 盐 陵 泡 等 结构 ,而 驯化 是 指 植 
物 个 体 在 生理 生化 方面 获得 不 可 遗传 的 改变 。 这 种 改变 是 通过 对 个 体 逐 步 增加 逆境 强度 获得 
的 ,一旦 逆境 解除 ,植物 个 体 获 得 的 抗 性 也 消失 ,这 种 对 逆境 耐性 的 提高 不 能 遗传 给 后 代 , 如 把 烟 
草 的 愈 伤 组 织 逐 步 转 接 到 NaCl 浓度 增加 的 培养 基 上 ,经 过 几 十 代 继 代 培 养 后 ,可 以 在 1% 以 上 的 
NaCl 培养 基 上 生长 ,而 由 此 愈 伤 组 织 获得 植株 的 种 子 发 育成 的 植株 还 是 不 抗 盐 。 

植物 对 某 一 逆境 的 驯化 过 程 叫 做 抗 性 锻炼 (hardening) ,通过 锻炼 可 以 提高 植物 个 体 对 某 种 
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道 境 的 抵抗 能 力 。 植 物 的 抗 性 锻炼 在 农业 、 园 艺 等 领域 有 重要 意义 ,但 是 ,植物 抗 性 的 强 弱 主 要 
是 由 其 遗传 所 决定 的 。 


1.2 逆境 条 件 下 植物 的 生长 及 形态 变化 


1.2.1 生长 的 概念 


生长 (growth) 是 指 植物 细胞 ,组织 .器官 或 个 体 的 体积 或 重量 不 可 逆 的 增加 。 生 长 包括 细胞 
个 数 的 增加 和 细胞 体积 的 增 大 ,当然 细胞 的 分 裂 和 体积 的 增加 是 以 物质 和 能 量 代谢 为 基础 的 , 即 
以 生理 生化 代谢 为 基础 (Nilson 和 Orcutt,1996)。 因 此 ,生长 指标 既 可 以 用 细胞 数目 、 细 胞 体积 、 
带 官 体积 面积 \ 长 度 、 个 体重 量 来 表示 ,也 可 以 用 生理 指标 光合 速率 、 光 合生 产 率 或 经 济 产量 等 
来 表示 。 和 衡量 抗 逆 性 强 弱 最 可 靠 的 指标 就 是 生长 量 或 产量 。 因 此 ,生长 指标 的 测定 在 道 境 植物 
生物 学 中 就 显得 格外 重要 。 


1.2.2 生长 的 测量 


(1) 相对 生长 量 

在 逆境 植物 生物 学 研究 过 程 中 , 比较 不 同 种 类 植物 绝对 生长 量 往往 会 因为 植物 个 体 大 小 、. 生 
长 发 育 阶段 等 不 同 而 变 得 非常 复杂 。 例 如 ,比较 同样 NaCl 溶液 处 理 对 小 麦 三 叶 期 幼苗 和 两 年 龄 
杨 树苗 的 绝对 生长 量 就 很 难说 明 问题 。 在 这 种 情况 下 ,比较 其 相对 生长 量 就 能 反映 它们 的 抗 性 
强 弱 。 

相对 生长 速率 (relative growth rate, RGR) 指 在 单位 时 间 内 单位 重量 植物 个 体 .器 官 或 组 织 重 
量 的 增加 值 , 可 以 用 公式 1 -1 表示 。 

dW 1 


RCR = 一 一 g-kg'-d"' (1-1) 


dt W 
其 中 上 表示 时 间 ,而 WW 表示 重量 。 

这 个 公式 假设 个 体 越 大 相对 生长 速率 就 越 大 。 然 而 ,许多 情况 下 并 非 如 此 。 一 般 来 说 ,个 体 
越 大 ,支持 和 机 械 组 织 越 大 ,呼吸 消耗 也 越 大 。 因 此 ,RCR 会 随 个 体 的 增 大 而 下 降 。 如 果 生 长 速 
率 处 于 指数 生长 期 ,RCR 则 为 常数 。 如 果 生 长 速率 处 于 S 生长 (sigmoidal ) 或 线性 生长 期 , 则 RGR 
随时 间 而 下 降 。 所 以 ,RCR 分 析 取 样 时 间 非 常 关键 。 

通常 相对 生长 速率 用 下 面 公式 表示 : 

InW, - InW, 
= b -t 
其 中 ,WW, AW, 分 别 表示 在 时 间 为 RI t, 时 个 体 的 重量 。 重 量 单位 为 g, 时 间 单位 为 d。 

当然 生长 与 光合 作用 叶 面 各 有 关 。 通 常 , 叶 面积 越 大 生长 速率 越 快 。 因 此 ,可 以 用 净 同 化 比 
(net assimilation ratio, NAR) 表示 相对 生长 量 , 即 单位 叶 面 积 在 单位 时 间 内 使 植物 个 体重 量 的 增 
加 值 。NAR 可 以 用 公式 1 -3 表示 。 

dw 1 2 


NAR = "TTA g°m 


RGR ged” (1 -2) 


.qd (1-3) 
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其 中 上 表示 时 间 ,而 W Aen at, LA 是 开始 时 (=0) 个 体 的 总 时 面积 。 

公式 1 -2 可 以 用 于 溶液 培养 单 细胞 藻类 及 植物 细胞 悬浮 培养 时 细胞 数量 或 体积 的 测定 ,也 
可 以 用 于 某 个 器 官 如 根 、 叶 相对 生长 的 测定 。 

(2) 绝对 生长 量 

在 某 一 时 间 测 定 整 株 植物 器 官 ( 如 果实 .籽粒 等 ) 的 生物 量 , 是 农业 生产 中 经 常用 到 的 指标 ， 
也 是 逆境 植物 生物 学 应 用 于 生产 实际 中 判定 植物 抗 性 强 弱 的 最 终 指标 ,这 一 指标 通常 是 指 最 终 
经 济 产 量 。 

(3) 根 生 长 分 析 

根 通常 生长 在 土壤 中 , 且 处 于 黑暗 之 中 。 因 此 , 根 的 生长 分 析 是 非常 困难 的 。 过 去 关于 逆境 
条 件 下 植物 根 生长 研究 资料 很 少 ,但 近年 来 由 于 技术 上 有 新 的 进展 ,这 方面 资料 逐渐 增多 , 如 在 
琼脂 上 分 析 根 系 生 长 ;利用 溶液 培养 分 析 根 系 生长 ;利用 根系 分 析 软 件 分 析 根 系 生 长 ;特别 是 根 
系 生长 可 视 剖 面 装 置 的 应 用 对 逆境 条 件 下 根系 生长 分 布 情况 成 为 可 能 。 


1.2.3 形态 变化 


一 般 就 个 体 而 言 ,在 逆境 条 件 下 植物 生长 下降 或 停止 ,个体 变 得 矮小 ,目的 是 减少 能 量 的 消 
耗 以 抵抗 逆境 。 男 外 ,其 器 官 也 有 明显 形态 变化 ,如 干旱 会 导致 植株 矮小 .叶片 变 红 、 叶 面积 减 
小、 某 些 植 物 叶 片 卷曲 .气孔 开 度 减 小 甚至 关闭 ,严重 时 幼 嫩 叶 片 和 嫩 茎 萎 东 ; 淹 水 使 叶片 黄 化 、 
干枯 根系 宰 变 甚至 腐烂 ;高 温 下 叶片 变 褐 .出现 死 斑 树 皮 开裂 ;病原 菌 浸染 叶片 出 现 病 斑 ; 低 温 
使 叶片 变 红 等 。 

逆境 往往 使 细胞 超 微 结构 也 发 生 改 变 ( 简 令 成 和 王 红 ,2009 ) 。 如 逆境 使 细胞 膜 变性 ,细胞 
膜 选 择 透 性 降低 甚至 丧失 ,细胞 与 环境 之 间 的 物质 交换 平衡 破坏 ,大 量 离子 (如 KK" ) 及 代谢 物质 
( 糖 和 氨基 酸 等 ) 渗 漏 到 细胞 外 ,而 Na’ 等 有 害 离子 进入 细胞 ;叶绿体 、 线 粒 体 等 细胞 器 膜 结构 遗 
到 破坏 等 ,细胞 的 区 域 化 被 打破 ,正常 代谢 受到 干扰 ,甚至 素 乱 。 


1.3 逆境 条 件 下 植物 的 生理 变化 与 抗 逆 性 


逆境 条 件 下 植物 不 仅 在 形态 结构 方面 发 生 可 见 的 变化 ,而 在 此 之 前 细胞 内 许多 生理 生化 过 
程 早已 发 生 相 应 的 改变 ,从 而 使 植物 适应 改变 了 的 环境 。 


1.3.1 生物 膜 与 植物 抗 逆 性 


生物 膜 的 透 性 对 逆境 的 反应 是 比较 敏感 的 , 当 植 物 受到 干旱 、 冰 冻 、 低 温 、 高 温 、 盐 渍 ,S0, 污 
染 .病害 和 0, 胁迫 等 逆境 时 , 质 膜 透 性 都 增 大 ,各 种 细胞 器 的 内 膜 系统 出 现 膨 胀 .收缩 或 破损 。 
这 主要 是 由 于 膜 脂 过 氧化 , 膜 蛋白 变性 及 膜 脂 流动 性 改变 ,造成 膜 相 变 和 膜 结 构 破 坏 所 致 。 因 
此 ,生物 膜 结构 和 功能 的 稳定 性 与 植物 的 抗 逆 性 密切 相关 。 

在 正常 条 件 下 ,生物 膜 呈 液晶 相 , 当 温度 下 降 到 相 变 温度 时 膜 脂 发 生 相 变 , 即 由 液晶 相 转 变 
为 凝 胶 相 。 膜 脂 相 变 会 导致 原生 质 停 止 流动 , 膜 结 合 酶 活性 降低 , 膜 透 性 增 大 ,电解 质 及 某 些小 
分 子 有 机 物 大 量 渗 漏 ,细胞 物质 交换 平衡 破坏 ,代谢 泰 乱 , 有 毒物 质 积累 ,细胞 受 损 。 实 验证 实 ， 
植物 的 抗 冷 性 与 膜 脂 的 种 类 .脂肪 酸 碳 链 的 长 度 和 不 人 饱和 程度 有 关 。 膜 脂 中 脂肪 酸 碳 链 越 长 , 膜 
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EAE AE ER es , 抗 冷 性 越 低 ; 碳 链 长 度 相同 时 不 饱和 双 键 越 多 , 膜 脂 相 变 温度 越 低 , 抗 冷 性 越 强 。 

膜 脂 中 磷脂 酰 胆 碱 (phosphatidal choline ,PC ) 等 磷脂 是 生物 膜 主要 脂 类 ,而 单 半 乳糖 二 酯 酰 
甘油 (monogalactosyldiacylglycerol, MGDG ) 和 双 半 乳糖 二 酯 酰 甘油 (digalactosyldiacylglycerol, DG- 
DG) 等 糖 脂 是 构成 叶绿体 类 守 体 膜 的 主要 脂 类 ,对 维持 植物 的 光合 作用 具有 重要 作用 ( 杨 福 恰 ， 
2005 ) 。 因 此 糖 脂 的 种 类 和 含量 与 植物 的 抗 逆 性 有 关 。 植 物 抗 冻 性 增强 时 , 膜 脂 中 的 磋 脂 含量 显 
著 增 高 。MGDG 含量 低 的 植物 吸收 盐分 少 , 抗 盐 性 提高 。 

膜 脂 中 饱和 脂肪 酸 相 对 含量 与 植物 的 抗旱 . 抗 热 性 有 关 。 抗 性 品种 细胞 的 饱和 脂肪 酸 较 多 ， 
不 抗旱 品种 的 脂肪 酸 比 例 (或 组 成 ) 正 好 相反 。 此 外 , 膜 脂 饱和 脂肪 酸 含量 与 叶片 抗 脱 水 能 力 和 
根系 吸水 力 密切 相关 。 

膜 蛋白 与 植物 抗 道 性 也 有 关系 ,如 甘薯 块根 线粒体 在 0 入 下 几 天 ,线粒体 膜 蛋 白 对 磷脂 的 结 
合 能 力 明 显 降低 ,继而 磷脂 (PC 等 ) 从 膜 上 游离 出 来 ,随后 膜 解体 ,组 织 坏死 ,这 就 是 以 膜 和 蛋白 为 
核心 的 冷害 膜 伤害 假说 。 


1.3.2. 活性 氧 与 植物 抗 道 性 


(1) 活性 氧 的 化 学 特性 

O, 是 植物 生命 活动 所 必 不 可 少 的 物质 之 一 ,没有 0, ,植物 生命 就 不 能 存在 。 然 而 ,0, FS 
与 新 陈 代谢 的 过 程 中 会 被 活化 成 为 活性 氧 (reactive oxygen species,ROS)。 活 性 氧 是 指 性 质 极为 
活泼 .氧化 能 力 很 强 的 含 氧 物 的 总 称 , 如 超 氧 物 阴离子 自由 基 ( 0; ) ,羟基 自由 基 (OH ) ,过 氧化 
4(H,0,) , 脂 质 过 氧化 物 (ROO - ) 和 单线 态 氧 ( 0,) 。 在 通常 情况 下 ,植物 体内 产生 的 活性 氧 不 
足以 使 植物 受到 伤害 ,因为 植物 在 长 期 进化 过 程 中 形成 了 一 个 完善 的 清除 活性 氧 的 防卫 系统 ,使 
活性 氧 的 产生 与 清除 维持 在 一 个 动态 平衡 ,不 会 在 体内 积累 。 然 而 ,一 旦 植物 遭受 到 逆境 胁迫 ， 
植物 体内 的 氧 代 谢 就 会 失调 ,活性 氧 的 产生 加 快 ,而 清除 系统 的 功能 降低 ,致使 活性 氧 在 体内 积 
累 ,植物 的 结构 与 功能 就 会 受到 损伤 ,甚至 导致 个 体 死亡 , 即 植物 受到 了 和 氧 伤害 。 

基态 氧 是 三 线 态 氧 (”0,) ,其 分 子 轨道 最 外 层 的 两 个 电子 没有 配对 且 自 旋 方 向 相同 ,由 于 自 
旋 限 制 使 其 在 通常 状况 下 表现 出 一 定 的 情 性 。 在 生物 体内 ,只 有 少数 物质 具有 与 基态 氧 相同 的 
电子 构 型 而 能 与 之 发 生 氧 化 还 原 反 应 ,而 且 也 只 有 少数 酶 类 能 够 催化 0,/H,0 之 间 的 四 电子 氧 
化 还 原 反应 。 因 此 ,0, 分 子 发 生 的 反应 倾向 于 单 电子 还 原 反 应 。 同 时 ,在 各 种 理化 因素 的 作用 
下 ,基态 氧 很 容易 吸收 一 定 的 能 量 而 转变 成 高 活性 的 单线 态 氧 ('0,)。0, 解 除了 自 旋 限 制 ,很 容 
易 单 电 子 还 原 ,每 接受 一 个 电子 就 生成 一 个 活性 氧 分 子 ,最 终 接受 四 个 电子 而 生成 H,0( 图 1 -3) 
( 王 宝 山 ,2007 )。 

'0, 是 '0, 的 激发 态 ,具有 较 高 的 能 量 , 其 最 外 层 的 两 个 电子 自 旋 方向 相反 且 配 对 ,从 而 解除 
了 自 旋 限制 ,反应 性 极 强 。 它 既 可 以 和 其 他 物质 发 生 结合 反应 ,也 可 以 将 能 量 转 移 给 其 他 物质 而 
发 生 铬 灭 反 应 。0; 是 '0, 的 单 电子 还 原 产 物 , 带 有 一 个 负电 荷 。 和 其 他 活性 氧 相 比 , 0; 不 很 活 
泼 ,但 因 其 寿命 较 长 ,可 以 从 其 生成 位 置 扩散 到 较 远 的 距离 ,而 且 质 子 化 后 形成 的 HOO AB 
水 性 的 , 较 0; 更 容易 穿 过 生物 膜 从 产生 部 位 转移 到 其 他 部 位 ,并 在 膜 的 疏水 区 积聚 ,同时 
HOO 氧化 性 远大 于 0; 。 因 而 ,从 这 种 意义 上 讲 ,0; 有 更 大 的 危害 性 。0; 既 可 以 接受 一 个 电 
子 氧化 其 他 物质 而 被 还 原 , 又 可 以 提供 一 个 电子 还 原 其 他 物质 而 被 氧化 。 如 SOD 催化 的 歧化 反 
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应 (20: + 2H* —>H, 0, + 0:); 夺 取 半 胱 氮 
酸 .还 原型 细胞 色素 C . 谷 胱 甘 肽 (GSH) 、 维 生 
RC MER EMS EAE RT HALE 
用 ;与 H,0, E ^A: AY Harber-Weiss 反应 产生 更 多 
活性 氧 (H,0, +0; 一 一 OH- «OH ^ +'0,) 4, 
OH 是 0; 的 三 电子 还 原 产 物 , 是 已 知 的 
氧化 性 最 强 的 氧化 剂 , 比 KMn0, 和 K, Cr, 0; 的 
氧化 性 还 强 。 它 的 反应 性 极 强 , 但 寿命 极 短 ， 
在 水 溶液 中 仅 为 10“s。 它 几乎 可 以 和 所 有 的 
细胞 成 分 发 生 反 应 ,对 机 体 的 危害 极 大 。 但 它 
的 作用 半径 小 , 仅 能 和 邻近 分 子 发 生 反 应 。 
OH ' RESIE Az ^ Hh C .加 成 和 电子 转移 等 反应 。 
H,0, 是 ”0, 的 两 电子 还 原 产 物 , 具 有 和 较 强 
的 氧化 性 ,但 当 较 强 的 氧化 剂 存 在 时 ,也 具有 
一 定 的 还 原 性 。H,0; 能 够 很 容易 地 穿 过 生物 
膜 而 与 细胞 质 中 的 成 分 发 生 反 应 。 近 年 来 , 越 
来 越 多 的 实验 证 明 H,0, 是 重要 化 学 信号 参与 





图 1-3 植物 细胞 活性 氧 的 形成 
电子 自 旋 配对 激活 了 基态 氧 ,随后 的 电子 吸收 是 放 能 过 
程 。 左 下 角 示 基态 氧 (0, ) .单线 态 氧 ('0,) 和 超 氧 阴离子 自 
由 基 ( 07 ) 的 分 子 轨道 和 电子 构象 。 郑 自由 基 ( OH ) 和 水 
(H,0) 由 进一步 吸收 电子 和 质子 而 形成 。( 引 自 王 宝 山 ， 


2007 ) 


许多 生长 发 育 及 代谢 过 程 (Apel 和 Hirt 2004) 。 

总 之 ,尽管 活性 氧 的 反应 活性 差别 较 大 ,但 都 比 基 态 氧 ( 0,) 和 H,O 稳定 性 差 。 

(2) 植物 体内 活性 氧 的 产生 

和 其 他 生物 相 比 ,在 光照 条 件 下 ,植物 细胞 由 于 光合 作用 放 0, ,细胞 中 OO, 的 浓度 最 高 ,因而 
更 容易 产生 活性 氧 。 活 性 氧 产生 的 部 位 有 叶绿体 线粒体 、 过 氧化 物体 、 细 胞 质 、 细 胞 核 、 质 膜 、 质 
外 体 等 。 其 中 ,叶绿体 线粒体 、 过 氧化 物体 是 植物 细胞 活性 氧 产生 的 三 大 主要 细胞 器 。 

叶绿体 中 活性 氧 的 产生 ”光合 电子 传递 链 是 光合 细胞 活性 氧 产生 的 最 主要 场所 。 在 光合 电 
子 传递 过 程 中 ,活性 氧 主要 在 三 个 部 位 产生 (图 1 -4) (Asada,1999) :GDPSI 的 放 氧 复合 体 在 水 
光 解 循环 中 由 于 状态 下 (S; ) 的 失 活 而 释放 活性 氧 ;@@ 活 性 氧 在 PS 的 还 原 侧 产 生 。 电 子 由 PS I 
还 原 侧 的 受 体 Qs 漏 给 0, 而 以 较 低 的 速率 产生 H,0,; GPS I 的 还 原 侧 是 产生 活性 氧 的 主要 部 
位 。 电 子 可 直接 在 还 原 侧 传递 给 O, 形成 0; ,也 可 以 经 过 还 原型 铁 氧 还 蛋白 (Fd) 传递 给 0， 


o; 


wy NADP* 
Fd 





图 1-4 叶绿体 光合 电子 传递 链 中 活性 氧 的 产生 位 点 
HRR KAARE H,0; (1) ; 光 系统 I ZAAG) 和 还 原型 铁 氧 还 蛋白 (Fd) (4) 处 产生 07 ; 光 系 
eT SLAM AE H,0, (2) ;0, 的 物理 性 激活 产生 ' 0,(5) 。Qs. MER; PC 质 体 蓝 素 。( 引 自 Asada, 1999) 
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形成 0; 。 因 而 , 单 电 子 还 原 '0, 产 生 0; 的 Mehler 反应 是 光合 链 上 ROS 产生 的 主要 机 制 。 在 强 
光 和 其 他 逆境 条 件 下 导致 光 能 过 剩 和 NADP 与 ADP( 相对) 不 足 时 , Mehler 反应 增强 。 产 生 的 
0; 可 自发 地 或 在 SOD 的 催化 下 歧化 形成 H,0, ,生成 的 H,O, MAU Ascorbate-Glutathione 循环 最 
终生 成 水 ( 即 Asada 的 水 -水 循环 ) ,或 扩散 到 其 他 部 位 而 发 生 进一步 的 转变 。 

另外 ,叶绿素 能 够 介 导 '0, 的 产生 。 叶 绿 素 是 一 种 重要 的 光敏 剂 ,吸收 光 能 后 激发 形成 单线 
态 叶 绿 素 ('chl) 。 正 常情 况 下 ,chl 以 诱导 共振 的 方式 最 终 将 能 量 传递 给 PST 和 PS 了 I 的 反应 中 
心 ,但 也 不 可 避免 地 在 光 能 过 剩 或 逆境 条 件 下 ,'chl 通过 系统 转换 形成 三 线 态 叶绿素 (chl) ; chl 
将 其 能 量 传递 给 0; 而 形成 ' 0,。 

线粒体 活性 氧 的 产生 ”在 呼吸 链 上 ,由 于 电子 的 漏出 而 发 生 0, 的 单 电子 还 原形 成 0; ,其 形 
成 的 主要 位 点 为 NAD(P)H 脱氧 酶 和 细胞 色素 b/c 复合 物 (Boveris 和 Chance , 1977 ; Beyer, 1991 ; 
Mittler ,2002 ) ,后 者 的 还 原 物 质 很 可 能 是 ( 半 ) 还 原 的 CoQ。 生 成 的 0; 可 在 Mn - SOD 的 作用 下 
形成 H,0;,。 在 光合 细胞 中 ,由 于 全 部 叶绿体 中 的 电子 传递 速率 很 容易 超过 全 部 线粒体 中 的 电子 
传递 速率 ,因而 ,线粒体 中 0; 的 绝对 生成 速率 可 能 要 比 叶 绿 体 中 的 低 很 多 。 如 在 辣椒 果实 的 线 
粒 体 中 , 传 给 0, 分 子 的 电子 只 占 整个 电子 流 的 1% 多 一 点 。 但 是 ,在 一 些 胁迫 条 件 下 (如 低温 
等 ) ,线粒体 在 活性 氧 的 产生 中 还 是 起 到 了 很 大 的 作用 。 

过 氧化 物体 中 活性 氧 的 形成 ”过 氧化 物体 是 植物 细胞 产生 H;0; 的 主要 细胞 器 。H;0; 的 产 
生 有 两 条 途径 ( Baker 和 Graham 2002 ;del Río 等 ,2002 ) : 光 呼 吸 途径 中 乙醇 酸 在 乙醇 酸 氧化 酶 的 
作用 下 ,氧化 生成 乙 醋 酸 ,同时 产生 H,0, ;其 次 是 由 0; 歧 化 产生 H,0,。 近 年 来 ,过 氧化 物体 在 其 
代谢 中 也 不 可 避免 地 会 产生 0; (del Rio 等 ,2006) ;如 基质 中 黄 嗓 叭 氧化 酶 的 酶 促 反 应 ,脂肪 酸 
B -氧化 反应 等 ; 膜 的 单 电子 还 原 '0, 产 生 0; 。 

除了 上 述 活性 氧 产生 的 主要 部 位 和 过 程 外 ,细胞 的 其 他 部 位 和 代谢 过 程 也 可 以 产生 活性 氧 

(Pang 和 Wang ,2007 ) ; 质 膜 中 NADPH 氧化 酶 可 产生 0; ; 磷脂 过 氧化 反应 ;氧化 还 原 酶 促 反应 ; 
过 渡 金 属 离子 催化 的 Harber-Weiss 反应 等 。 总 之 ,植物 细胞 内 活性 氧 的 产生 是 多 渠道 多 途径 
的 。 它 是 细胞 代谢 不 可 避免 的 产物 。 在 胁迫 条 件 下 ,活性 氧 的 产生 增加 。 

(3) 活性 氧 对 植物 细胞 的 作用 

植物 生命 活动 中 不 可 避免 地 要 产生 活性 氧 , 它 的 产生 对 植物 既 有 消极 伤害 的 一 面 ,又 有 积 
极 、 有 益 的 一 面 ,对 其 伤害 作用 研究 得 较为 广泛 和 深入 ( Willekens 等 ,1997 ; Dat 等 ,2000)。 在 正 
常 代谢 条 件 下 ,活性 氧 的 产生 与 清除 处 于 动态 平衡 之 中 。 一 旦 此 平衡 被 打破 ,由 于 活性 氧 的 高 活 
性 ,势必 给 细胞 造成 破坏 作用 ,使 细胞 受伤 甚至 死亡 。 

D 活性 氧 对 植物 细胞 的 伤害 

细胞 结构 和 功能 受 损 ”高 氧 环境 诱导 活性 氧 的 增加 ,对 细胞 结构 和 功能 造成 很 大 损害 。 使 
叶绿体 发 生 明 显 的 膨胀 ,类 赛 体 吉 释 而 成 的 基 粒 出 现 松散 或 骨 裂 。 线 粒 体 也 易 受 到 活性 氧 的 攻 
击 。 高 氧 环境 下 培养 d 的 水 稻 芽 萌 线 粒 体 出 现 肿 胀 , 嵌 残 缺 不 全 ,基质 收缩 或 解体 ,部 分 线 粒 
体 甚至 只 剩 下 不 完整 的 外 膜 。 氧 化 磷酸 化 效率 的 指标 (P/0) 明显 降低 ,内 膜 上 的 细胞 色素 氧化 
酶 活性 下 降 。 

生长 受 抑 ”实验 证 实 , 当 环 境 中 氧 浓度 增加 时 会 明显 抑制 植物 的 生长 。 以 空气 中 ( 含 氧 
20% ) 培 养 的 幼苗 为 对 照 ( 生 长 量 为 100% ) ,培养 在 氧 浓度 分 别 为 40% .60% 和 80% 的 水 稻 幼 
苗 ,由 于 体内 活性 氧 升 高 ,其 生长 量 仅 为 对 照 的 83% 66% 31 25% ,生根 比 芽 对 高 氧 逆境 更 敏感 。 


7 


轻 度 的 活性 氧 伤害 在 解除 高 氧 逆境 后 可 恢复 生长 , 重 则 不 可 逆 致 死 。 

诱发 膜 脂 过 氧化 作用 膜 脂 过 氧化 (membrane lipid peroxidation ) 是 指 生 物 膜 中 不 饱和 脂肪 
酸 在 自由 基 诱 发 下 发 生 的 过 氧化 反应 。 膜 脂 分 子 左 毛 侧 链 的 亚 甲 基 上 和 氨 原 子 的 解 离 能 较 低 , 它 
在 活性 氧 的 作用 下 容易 解脱 而 形成 不 稳定 的 脂 质 自由 基 ( lipid radical ,R ) ,并 在 0, 参与 下 进 一 
步 形成 脂 质 过 氧化 物 自由 基 ( lipid peroxyradical, ROO ) o ROO 一 方面 夺取 邻近 膜 脂 分 子 的 
毛 而 形成 脂 质 氨 过 氧化 物 (lipid hydroperoxide , ROOH) 和 一 个 新 的 R ,使 反应 连续 不 断 发 生 ; 
另 一 方面 ROO" 可 自动 转化 为 膜 脂 内 过 和 氧 化物, 并 进一步 降解 成 丙 二 醋 (malondiadehyde， 
MDA) 及 其 类 似 物 ,而 新 的 脂 质 自 由 基 又 继续 参与 反应 。 这 就 是 膜 脂 过 氧化 自由 基 链 式 反应 

羟 自由 基 ( OH  ) 是 启动 这 一 反应 的 直接 因子 ,而 其 他 ROS 可 转化 为 0H 后 诱发 膜 脂 过 氧 
化 , 膜 中 不 饱和 脂肪 酸 的 含量 降低 , 膜 脂 由 液晶 态 转变 成 凝 胶 态 ,引起 膜 流 动 性 下 降 , 质 膜 透 性 大 
大 增加 。 膜 脂 过 氧化 作用 不 仅 可 使 膜 相 分 离 ,破坏 膜 的 正常 功能 ,而 且 过 氧化 产物 MDA 及 其 类 
似 物 也 能 直接 对 植物 细胞 起 毒害 作用 。 

损伤 生物 大 分 子 ”活性 氧 的 氧化 能 力 很 强 , 能 破坏 植物 体内 蛋白 质 ( 酶 ) ,核酸 等 生物 大 分 
子 。 活 性 氧 能 够 使 很 多 的 关键 酶 失 活 并 引起 它们 的 进一步 降解 ,如 乙醇 脱氧 酶 . 谷 胱 甘 肽 (CSH ) 
合成 酶 3 - 磷酸 甘油 酸 脱氧 酶 . 超 氧 化 物 歧 化 酶 (SOD) 丙酮 酸 激酶 等 。 除 了 使 酶 失 活 外 ,活性 
氧 还 能 引起 DNA 断裂 和 蛋白质 的 水 解 。 

© 活性 氧 对 植物 的 有 益 作用 

参与 细胞 的 某 些 代谢 过 程 ”植物 体内 的 许多 酶 促 反 应 ,往往 以 自由 基 的 形式 作为 电子 转移 
的 中 间 产 物 。 如 FMN 和 FAD 是 很 多 黄 素 酶 的 辅 基 , 在 黄 素 酶 的 酶 促 反 应 中 ,电子 从 黄 素 转移 时 
形成 黄 素 半 柄 自由 基 , 它 是 酶 促 反 应 实现 电子 转移 的 必要 中 间 物 ;活性 氧 在 植物 代谢 中 另 一 重要 
作用 是 导致 某 些 化 合 物 的 合成 与 分 解 , 如 细胞 壁 中 木质 素 合 成 和 降解 反应 均 有 H,0, 的 参与 。 

参与 细胞 抗 病 作用 ” 当 病 原 菌 侵入 植物 体 时 ,发 生 了 与 病原 体 识别 作用 有 关 的 氧化 激发 或 
称 氧 爆 (oxidative burst) ,并 产生 大 量 0; 与 H,0, ,作为 植物 抗 病 性 直接 作用 因子 ,在 细胞 外 直接 
杀 和 死 病原 体 ,或 使 细胞 壁 氧 化 交 联 起 到 加 固 效 果 , 从 而 防止 病原 菌 侵 入 ,还 在 细胞 内 启动 与 抗 病 
HE WEAR. 

参与 乙烯 的 形成 ”乙烯 的 生物 合成 需要 氧 自 由 基 的 参与 。 目 前 的 一 种 观点 认为 0: 通过 激 
发 乙烯 合成 酶 ( ethylene forming enzyme , EFE) ,从 而 促进 乙烯 释放 。 另 一 种 观点 认为 OH 直接 作 
用 于 和 蛋氨酸 而 产生 乙烯 。 

活性 氧 参 与 调节 过 剩 光 能 耗 散 ” 光 合作 用 包括 光 能 固定 和 过 剩 光 能 耗 散 两 方面 。 过 剩 能 量 
传递 给 0, 将 0, 激 发 形成 0; .OH ^ 、H,0, 等 活性 氧 ,然后 又 在 SOD POD .CAT 等 酶 作用 下 发 生 
独 灭 ,从 而 将 过 剩 能 量 “ 消 化 ” 掉 。 研 究 证 明 , 这 一 过 程 是 植物 消除 过 剩 光 能 的 一 种 合理 保护 
机 制 。 

参与 气孔 调节 ”近年 来 , 越 来 越 多 的 事实 证 明 外 界 环境 因子 通过 调节 细胞 质 膜 上 的 NADPH 
氧化 酶 (NADPH oxidase) 活 性 ,调节 细胞 外 H,0, 的 浓度 ,从 而 调节 气孔 开关 等 。 

因此 ,维持 细胞 内 ROS 产生 与 清除 的 平衡 对 植物 的 生长 发 育 是 非常 重要 的 。 

(4) 活性 氧 的 清除 与 植物 抗 逆 性 

由 于 活性 氧 潜在 的 破坏 作用 ,植物 在 进化 过 程 中 就 产生 了 一 套 行 之 有 效 的 活性 氧 清除 系统 。 


13 逆境 条 件 下 植物 的 生理 变化 与 抗 送 性 


在 正常 条 件 下 ,细胞 活性 氧 的 产生 与 清除 处 于 动态 平衡 状态 ,活性 氧 的 浓度 保持 在 非 伤 害 的 低 水 
平 。 在 逆境 条 件 下 ,活性 氧 的 平衡 被 破坏 ,产生 往往 大 于 清除 。 因 此 ,逆境 条 件 下 植物 清除 活性 
氧 的 能 力 与 抗 逆 性 有 密切 关系 。 l 

活性 氧 清除 系统 由 非 酶 抗 氧化 剂 和 酶 促 抗 氧化 剂 组 成 。 在 高 等 植物 体内 ， 非 酶 促 抗 氧化 剂 
主要 是 一 些 低 相对 分 子 质量 的 化 合 物 , 主 要 有 谷 胱 甘 肽 (GSH) .抗坏血酸 (Asa) 、 维 生 素 E、 类 黄 
酮 . 酚 类 化 合 物 . 不 饱和 脂肪 酸 有 机 碱 、 类 胡萝卜 索 、 多 元 醇 ( 如 甘露 醇 ) 、 花 青 素 和 甜菜 素 等 。 
这 些 物 质 有 的 是 水 溶性 的 ,如 谷 胱 甘 肽 \ 抗 坏 血 酸 、 多 元 醇 .甜菜 红 素 (betacyanins) ;有 的 是 脂 溶 
性 的 ,如 维生素 下、 类 胡萝卜 率 等 ,它们 分 布 于 膜 上 。 因 而 , 非 酶 抗 氧 化 剂 在 细胞 中 的 亚 细 胞 定位 
不 同 , 分 布 也 不 均一 。 如 谷 胱 甘 肽 和 抗坏血酸 在 叶绿体 中 的 浓度 可 高 达 5 ~25 mmol/L。 这 使 得 
”它们 在 清除 活性 氧 的 种 类 以 及 不 同 亚 细 胞 器 的 活性 氧 中 所 起 的 作用 不 同 。 而 花 青 素 和 甜菜 红 素 
则 主要 积累 在 液 泡 中 ,在 细胞 中 如 何 参与 活性 氧 清除 还 有 争议 ,但 越 来 越 多 的 证 据 表明 , 花 青 素 
和 甜菜 素 的 确 是 重要 的 非 酶 抗 氧化 剂 。 非 酶 抗 氧化 剂 既 能 直接 与 活性 氧 反 应 而 起 清除 作用 ,也 
可 以 作为 酶 的 底 物 在 活性 氧 的 清除 中 发 挥 重要 作用 (Pang 和 Wang,2007) 。 

酶 促 抗 氧化 剂 为 植物 体 提供 了 又 一 高 效 而 专 一 的 活性 氧 清除 体系 ( 表 1 -1) ,主要 有 超 氧 化 
物 歧化 酶 ( superoxide dismutase, SOD) .过 氧化 氢 酶 (catalase, CAT) .抗坏血酸 过 氧化 物 酶 
(ascorbate peroxidase , APX) . Bt H kit 44M ( glutathione peroxidase, GPX) A peH kit JAN 
(glutathione reductase , GR) . 单 脱氧 抗坏血酸 还 原 酶 (monodehydroascorbate reductase , MDHAR ) 和 
”脱毛 抗坏血酸 还 原 酶 ( dehydroascorbate reductase, DHR) 等。 如 同 非 酶 促 抗 氧化 剂 , 这 些 酶 系统 在 
细胞 中 的 定位 不 同 ,分 布 也 不 均一 (Buchanan,Gruissen 和 Jones,2002) 。 有 的 是 水 溶性 的 ,有 的 结 
合 在 膜 上 ,并 且 多 数 酶 有 多 种 同 工 酶 。 不 同 的 同 工 酶 分 布 在 细胞 的 不 同 部 位 ,清除 活性 氧 的 功能 
也 不 同 ;加 之 酶 的 专 一 性 较 强 ,清除 活性 氧 的 种 类 也 就 因 酶 而 异 。 其 中 ,SOD 催化 0; 5 H* 生成 
H,0, Tj CAT 和 APX 催化 H,0, 生 成 H,O 和 0,。 其 他 酶 参与 抗坏血酸 和 胱 甘 肽 的 再 生 。 因 此 ， 
酶 促 和 非 酶 促 抗 氧 化 剂 并 不 是 孤立 的 ,而 是 相互 联系 ,相互 作用 ,彼此 构成 一 个 复杂 的 抗 氧 化 网 
络 。 
近年 来 的 研究 发 现 , 交 蔡 氧化 酶 (altermative oxidases, AOXs) 在 降低 活性 氧 的 产生 方面 具有 

重要 作用 。AOXs 改变 了 呼吸 链 上 的 电子 传递 方向 ,使 电子 传 给 0, 生 成 H,0。 这 样 ,AOXs 一 方 

面 限制 了 电子 还 原 0, 形 成 0; ,同时 也 降低 了 活性 氧 产生 的 反应 底 物 (0, ) 的 水 平 , 从 而 降低 了 活 
性 氧 的 产生 。 线 粒 体 中 AOX 含量 降低 的 植物 对 氧化 胁迫 的 敏感 性 升 高 ;正常 植物 在 强 光 下 , 转 
基因 植物 在 缺乏 APX 或 CAT 的 情况 下 都 引起 AOX 的 诱导 合成 ,这 些 都 是 AOXs 在 抗 氧化 作用 
的 佐证 。 

植物 对 逆境 引起 的 氧化 胁迫 也 具有 相应 的 适应 和 抵抗 能 力 , 表 现在 其 体内 具有 完善 的 抗 氧 
化 防御 系统 ,又 称 活性 氧 清 除 系统 ,包括 酶 促 系统 和 非 酶 促 性 的 活性 氧 清除 剂 ( 抗 氧化 剂 ) 。 

植物 在 逆境 下 受到 的 伤害 以 及 植物 对 逆境 抵抗 能 力 往往 与 体内 的 SOD 活性 水 平 有 关 。 但 
是 ,逆境 下 SOD POD CAT 以 及 其 他 酶 类 相互 协调 ,有 效 地 清除 代谢 过 程 产生 的 活性 氧 ,使 生物 
体内 活性 氧 维持 在 低 水 平 上 ,从 而 防止 了 活性 氧 引起 的 膜 脂 过 氧化 及 其 他 伤害 过 程 可 能 是 抗 逆 
性 的 重要 方面 。 
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X1-1 植物 细胞 中 清除 ROS 酶 及 其 催化 的 反应 





-o Ei 酶 学 委员 会 代码 催化 的 反应 
超 氧化 物 歧化 酶 1.15.1.1 0, ~ +0,7 +2H*<>2H,0, +0, 
过 氧化 氢 酶 1.11.1.6 2H,0, 0, +2H,0 
谷 胱 甘 肽 过 氧化 物 酶 1.11.1. 12 2GSH + PUFA - OOH«>GSSG + PUFA +2H,0 
谷 胱 甘 肽 硫 转移 酶 2.5.1.18 RX + GSHeHX +R - S - GSH 
磷脂 — ISRAEL SUG BEH Ke ADs 91. 11.1.9 2GSH + PUFA - 00H(H,0,) 6SSG +2H,0 
抗坏血酸 过 氧化 物 酶 1.11.1.11 Vc + H,0, DHA +2H,0 
愈 创 木 酚 型 过 氧化 物 酶 1.11.1.7 供 体 + H,0, & ih t +2H,0 
单 脱氧 抗坏血酸 还 原 酶 1.6.5.4 NADH +2MDHA@NAD* +2Vc 
脱 氢 抗 坏 血 酸 还 原 酶 1.8.5.1 2GSH + DHA<+GSSG + Ve 
谷 胱 甘 肽 还 原 酶 1.6.4.2 NADPH + GSSG-NADP* +2GSH 


R 代表 脂肪 族 ( aliphatic) 37 HK ( aromatic) ARH (heterocyclic ) 基 团 ;X 代表 硫酸 根 (sulfate) . 亚 硝酸 根 ( nitrite ) 或 卤素 
(halide) 基 团 ;GSSG :氧化 型 谷 胱 十 肽 ;PUFA :多 不 饱和 脂肪 酸 ( 引 自 Blokhina 55,2003) 。 


13.3 渗透 调节 与 植物 抗 道 性 


干旱 . 盐 碱 和 高 温 等 多 种 逆境 都 会 对 植物 产生 直接 或 间接 的 水 分 胁迫 。 水 分 胁迫 时 植物 体 
内 主动 积累 各 种 有 机 和 无 机 物质 来 提高 细胞 液 浓 度 ,降低 渗透 势 ,提高 细胞 保水 能 力 , 从 而 适应 
水 分 胁迫 环境 ,这 种 因 植 物 细胞 通过 主动 积累 各 种 有 机 和 无 机 物质 来 提高 细胞 液 浓度 ,降低 涂 透 
势 而 表现 出 的 调节 作用 称 为 渗透 调节 (osmotic adjustment) 。 渗 透 调 节 是 在 细胞 水 平 上 进行 的 ， 
即 由 细胞 通过 合成 和 吸收 积累 对 细胞 无 害 的 溶质 来 完成 ,其 主要 功能 在 于 维持 膨 压 ,从 而 维持 原 
有 的 生理 过 程 ,如 气孔 开放 细胞 伸 长 .植株 生长 以 及 其 他 一 些 生 理 生 化 过 程 ,是 植物 抵抗 逆境 的 
一 种 重要 机 制 。 

参与 渗透 调节 物质 的 种 类 很 多 ,大 致 可 分 为 两 大 类 :一 是 由 外 界 进入 细胞 的 无 机 离子 ;二 是 
在 细胞 内 合成 的 有 机 物质 。 逆 境 下 细胞 内 常常 累积 无 机 离子 来 降低 渗透 势 ,特别 是 盐 生 植物 常 
常 依靠 这 种 方式 来 调节 渗透 势 , 这 些 离子 包括 K' .Na' .Ca Mg C NO, 7 SO}, HALA 
累积 数量 和 种 类 与 植物 种 类 和 器 官 及 环境 中 离子 种 类 和 浓度 有 关 。 例 如 , 非 盐 生 植物 渗透 调节 
物质 通常 为 K' ,而 Nat .Cl 等 常 是 盐 生 植物 的 渗透 调节 物质 。 无 机 离子 进入 细胞 后 ,主要 累积 
在 液 泡 中 ,因此 无 机 离子 主要 是 作为 液 泡 的 渗透 调节 物质 。 但 是 ,高 浓度 的 无 机 离子 ,一 方面 往 
往 也 会 引起 代谢 紊乱 , 另 一 方面 要 与 细胞 质 渗透 势 平衡 。 因 此 ,细胞 质 也 必须 积累 有 机 渗透 调节 
物质 ,又 称 相 容 性 溶质 ( compatible solutes) 。 作 为 有 机 渗透 调节 物质 必须 具备 以 下 一 些 特征 : 
QD 相对 分 子 质 量 小 ,不 超过 1 000, And ERES 115, 甜菜 碱 117 , 可 溶性 糖 150 ~ 720, 游离 氨基 酸 
75 ~ 144 ,多 元 醇 135 ~ 1 000。 根 据 Van't Hoff Act, y, = - CIRT ,渗透 势 只 与 溶质 颗粒 的 浓度 有 
关 而 与 相对 分 子 质量 大 小 无 关 , 因 此 相对 分 子 质量 小 的 有 机 物 合 成 时 需要 较 少 的 能 量 ;人 @ 易 溶 于 
水 ,全 部 含有 亲 水 基 团 ;@ 在 生理 pH 范围 内 呈 电 中 性 ,因此 不 会 干扰 细胞 的 电荷 平衡 ;@@ 能 为 细 
胞 膜 所 保持 ;@) 能 与 其 他 物质 相 容 (compatible ) ,不 会 影响 物质 的 代谢 ,本 身 不 改变 酶 结构 , 且 能 
维持 酶 结构 的 稳定 ;@ 生 成 迅速 , 且 能 积累 到 足以 引起 渗透 调节 的 量 ;@ 道 境 解 除 后 能 被 植物 转 
化 利用 等 。 

Wi Sx ( proline) 是 最 重要 和 有 效 的 有 机 渗透 调节 物质 之 一 。 几 乎 所 有 的 逆境 ,如 干旱 、 低 
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温 ,高温 .冰冻 RE IK pH BER BOS OK ^U HS UBL WS PL CIR IT RR, JUR 
干旱 胁迫 时 BARRERES, eS EAJ ERE SUL fS. ARH Ae P B SUR 
成 酶 的 活化 Aye eH Ma RSS SEAS E. BARF ETAR , HE 
he PHA : OF ABARAT ,保持 原生 质 与 环境 的 渗透 平衡 WLA OMAR SE 
白质 结合 ,能 增强 蛋白 质 的 水 合作 用 ,增加 和 蛋白 质 的 可 溶性 和 减少 可 溶性 蛋白 质 的 沉 洗 ,保护 这 
些 生 物 大 分 子 结 构 和 功能 的 稳定 (Buchanan , Gruissen 和 Jones ,2002 ) 。 

除 且 氨 酸 外 ,其 他 游离 氨基 酸 和 酰胺 也 可 在 逆境 下 起 渗透 调节 作用 ,如 水 分 胁迫 下 小 麦 叶片 
中 天 冬 酰胺 . 谷 氨 酸 等 含量 增加 ,但 这 些 氨基 酸 的 积累 通常 没有 且 氨 酸 显著 。 

甜菜 碱 是 另 一 类 重要 的 细胞 质 渗透 调节 物质 ,甜菜 碱 (betaines ) 是 一 类 季 胺 化 合 物 ,化 学 名 
称 为 N - 甲 基 代 毛 基 酸 , 通 式 为 R, . N .X。 植 物 中 的 甜菜 碱 主要 有 12 种 ,其 中 甘氨酸 甜菜 碱 
( glycinebetaine ) 是 最 简单 也 是 最 早 发 现 .研究 最 多 的 一 种 , 丙 氨 酸 甜 菜 碱 (alaninebetaine) 11/8 9& 
酸 甜 菜 碱 (prolinebetaine) 也 是 较为 重要 的 甜菜 碱 。 植 物 在 干旱 、 盐 涡 条 件 下 会 发 生 甜 菜 碱 的 累 
积 , 抗 性 品种 亡 为 显著 ,和 胶 氨 酸 一 样 ,甜菜 碱 也 主要 分 布 于 细胞 质 中 ,具有 渗透 调节 和 稳定 生物 
大 分 子 的 作用 。 在 正常 植株 中 甜菜 碱 含量 比 且 氨 酸 高 11 倍 左 右 ; 在 水 分 亏 缺 时 甜菜 碱 积 累 比 腾 
氨 酸 慢 , 解 除 水 分 胁迫 时 ,甜菜 碱 的 降解 也 比 有 捕 氨 酸 慢 。 

可 溶性 糖 也 是 一 类 渗透 调节 物质 ,包括 棉 子 精 族 窒 糖 REPE RD AERE .果糖 . 半 乳 糖 等 。 比 如 
低温 逆境 下 植物 体内 常常 积累 大 量 的 可 溶性 糖 。 可 溶性 糖 主要 来 源 于 淀粉 等 碳水 化 合 物 的 分 解 
以 及 光合 产物 形成 过 程 中 直接 转向 低 相 对 分 子 质 量 的 芒 糖 等 物质 。 此 外 盐 藻 等 单 细 胞 生物 则 在 
高 盐 等 逆境 条 件 下 把 光合 作用 产生 的 糖 主要 转化 为 甘油 作为 渗透 调节 物质 。 

棉籽 糖 族 窃 糖 ( raffinose family oligosaccharides , RFOs)( 即 棉籽 糖 ,水 苏 糖 及 其 更 高 级 同系 
物 ) 是 近年 来 发 现 的 植物 重要 的 非 结构 性 糖 类 , 它 广 泛 存在 于 各 种 高 等 植物 中 并 参与 渗透 调节 和 
抗 性 。 这 些 棉 籽 糖 族 成 员 在 结构 上 有 共同 之 处 ,就 是 以 蔗糖 分 子 为 基础 ,依次 以 a - (1 一 6) 键 合 
的 吡 喃 半 乳 糖 残 基 , 连接 在 蔬 糖 的 葡萄 糖 部 分 ,以 形成 四 糖 .五 糖 .六 糖 以 至 九 糖 。 

棉籽 糖 族 诊 糖 的 积累 能 增强 从 藻类 到 被 子 植 物 对 冷 , 热 和 干旱 抗 性 。 最 近 , 已 报道 肌 醇 半 乳 
糖苷 及 棉籽 糖 可 作为 干旱 胁迫 下 植物 的 渗透 保护 物质 。RFOs 还 与 松 科 植物 松针 的 寿命 、 抗 生 
氧 . 抗 硫化 物 的 能 力 密切 相关 。 

RFOs 潜在 的 胁迫 抗 性 作用 ,特别 是 有 关 干 燥 抗 性 和 失 水 状态 种 子 寿命 ,已 在 种 子 中 进行 了 
广泛 研究 。 单 子叶 植物 种 子 主要 含 棉籽 糖 ,而 双 叶 植物 种 子 则 积累 水 苏 糖 及 更 高 级 的 同系 物 。 
RFOs 在 大 多 数 成 熟 . 耐 干燥 的 种 子 中 含量 丰富 ,而 不 而 干旱 的 种 子 中 含量 稀少 或 不 存在 。RFOs 
的 积累 与 种 子 成 熟 过 程 干燥 抗 性 的 形成 相关 ,其 含量 与 贮存 时 种 子 寿命 呈正 相关 。 尽 管 存在 这 
种 相关 性 ,但 大 量 的 RFOs 并 不 是 干燥 耐性 或 干燥 状态 种 子 寿命 所 必需 的 。 另 外 ,棉籽 糖 与 蔗糖 
混合 物 可 有 效 保护 划 豆 胚 原生 质 体 免 遭 失 水 胁迫 带 来 的 伤害 。 种 子 积累 RFOs 主要 是 作为 易于 
代谢 的 碳 源 为 种 子 萌发 提供 能 量 。 推 测 RFOs 参与 保护 膜 、 蛋 白质 、 核 酸 免 草 种子 干燥 失 水 时 产 
生 的 伤害 。 种 子 失 水 过 程 中 RFOs 能 与 磷脂 亲 水 头 部 相互 作用 ,取代 水 ,从 而 维持 膜 的 完整 性 。 
正 是 RFOs 的 这 种 能 力 才 使 其 具有 保护 作用 。 磷 脂 失去 水 分 子 会 导致 生理 温度 下 膜 相 的 转变 。 
如 果 水 是 可 利用 的 ,这 些 转变 与 膜 的 渗 漏 细胞 死亡 有 关 。Hoekstra 等 (1991 ) 指出 RFOs 降低 膜 
相 转 变 的 温度 ,抑制 细胞 溶质 的 渗 漏 。 而 且 ,在 种 子 成 熟 过 程 中 由 于 自由 基 清 除 系统 在 低 水 分 状 
态 下 不 起 作用 ,引起 自由 基 积 累 对 细胞 组 分 和 结构 产生 伤害 。RFOs 可 能 形成 黏 洁 的 玻璃 体 状 态 
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(液体 黏度 很 高 以 至 像 固体 的 状态 ) ,阻止 分 子 间 相 互 作 用 ,避免 对 膜 和 大 分 子 产 生 伤害 。 种 子 
这 种 玻璃 体 状态 似乎 可 作为 天 然 的 稳定 器 防止 退化 变质 反应 。RFOs 具有 特别 突出 的 形成 玻璃 
体 状 态 的 能 力 ,因此 被 认为 是 种 子 耐 贮存 所 必需 的 成 分 。 

海藻 糖 (trehalose ) 是 由 两 个 葡萄 糖 通过 0,0 -1,1 - 糖苷 键 连接 而 成 的 非 还 原 性 双 糖 , 它 在 
细菌 真菌、 无 崔 椎 动物 中 作为 一 种 可 溶性 溶质 对 逆境 下 的 生物 结构 有 保护 作用 (bein 等 ， 
2003 ) 。 在 很 长 一 段 时 间 里 ,除了 一 些 更 苏 类 植物 外 ,在 高 等 植物 中 并 未 发 现 海藻 糖 的 存在 ,直到 
到 了 1997 年 ,在 研究 提高 作物 抗 道 性 的 实验 中 ,研究 者 在 野生 型 及 转基因 的 西红柿 、 马 铃 蔓 中 检 
测 到 了 微量 的 海棠 糖 。 近 年 来 ,关于 海藻 糖 与 植物 抗 盐 性 的 研究 也 有 零星 报道 。 用 外 源 海藻 糖 
处 理 , 或 利用 分 子 生物 学 手段 将 海藻 糖 基 因 转 人 植物 体 ,使 其 积累 一 定量 海藻 糖 ,都 发 现 植物 表 
现 出 较 高 的 抗旱 性 或 抗 盐 性 ( Miranda 等 ,2007)。 另 有 资料 表明 用 外 源 海藻 糖 淄 种 处 理 小 麦 种 
子 , 可 降低 盐 胁 迫 下 细胞 电解 质 的 渗透 率 , 防止 叶绿素 的 降解 ,提高 于 物质 的 积累 和 植物 生长 速 
率 , 但 海 药 糖 提 高 植物 抗 盐 性 的 机 理 尚 不 清楚 。 我 们 以 盐 敏 感 小 麦 鲁 麦 15 为 材料 ,用 NaCl 和 海 
灌 糖 溶液 处 理 小 麦 幼 苗 , 对 盐 胁 迫 下 小 麦 幼苗 生长 .离子 含量 SOD 活性 ,根系 质 膜 H* - ATPase 
等 指标 进行 测定 。 结 果 表 明 外 源 海 藻 糖 可 明显 缓解 盐 胁 迫 对 小 麦 幼 苗 生 长 的 抑制 作用 ;明显 提 
高 NaCl 胁迫 条 件 下 小 麦 幼 苗 叶片 中 KK* 的 含量 ,降低 Na -的 含量 ,降低 其 Na */K* 比 ;提高 NaCl 
胁迫 条 件 下 小 麦 幼 苗 SOD 的 活性 ,降低 MDA 的 含量 ,降低 细胞 质 膜 透 性 ,缓解 根系 质 膜 H* - 
ATPase 活性 的 抑制 ( 丁 顺 华 等 ,2005 ) 。 植 物 中 主要 有 机 渗透 调节 物质 分 子 总 结 于 图 1 -5。 


Vu recte vo: 氨基 酸 : 


(quanterary ammonium compounds) (amino acid) 


A 和 Nw 个 coor Ne^v COO 
4 / 


甘氨酸 甜菜 碱 B-A AAR OR MAREKI 胆 碱 -0- 磷 酸 


{glycine betaine) (B—alanine betaine) (proline betaine) (choline-O-sulfate) (proline) 


多 元 醇 : 
(Polyhydric accohols) (tertiary sulfonium compound) 


二 甲 基础 基 丙 酸 


(pinitol) (mannitol) (trehalose) (dimethylsul foniopropoinate) 





H1-5 植物 中 主要 的 有 机 渗透 调节 分 子 


植物 在 逆境 下 的 渗透 调节 是 对 逆境 的 一 种 适应 性 的 反应 ,不 同 植物 对 逆境 的 反应 不 同 , 因 而 
细胞 内 累积 的 渗透 调节 物质 种 类 和 数量 也 不 同 ,但 都 在 渗透 调节 过 程 中 起 作用 。 
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应 该 指出 ,参与 渗透 调节 的 溶质 浓度 的 增加 不 同 于 通过 细胞 脱水 和 收缩 所 引起 的 溶质 浓度 
的 增加 ,也 就 是 说 渗透 调节 是 细胞 溶质 浓度 的 净 增 加 ,而 不 是 由 于 细胞 失 水 、 体 积 减 小 而 引起 的 
溶质 相对 浓度 的 增加 。 虽 然后 者 也 可 以 达到 降低 渗透 势 的 目的 ,但 是 只 有 前 者 才 是 真正 意义 上 
的 活 透 调节 。 在 生产 实践 中 ,也 可 用 外 施 渗透 调节 物质 的 方法 来 提高 植物 的 抗 性 。 


13.4 ”激素 与 植物 抗 逆 性 


逆境 通过 促使 植物 体内 激素 的 含量 和 活性 发 生变 化 ,并 通过 这 些 变化 来 影响 植物 生理 过 程 。 
实验 发 现 , 在 逆境 条 件 下 ,ABA 和 乙烯 含量 增加 ,IAA GA 和 CTK 含量 降低 ,其 中 以 ABA 的 变化 
最 为 显著 ( Buchanan 等 ,2000)。 

ABA 是 一 种 胁迫 激素 ( stress hormone) , 它 在 激素 调节 植物 对 逆境 的 适应 中 显得 最 为 重要 。 
ABA 主要 通过 关闭 气孔 .保持 组 织 内 的 水 分 平衡 .增强 根 对 水 的 透 性 等 来 增加 植物 的 抗 性 。 在 
低温 ,高温 .干旱 和 盐 涡 等 多 种 胁迫 下 ,体内 ABA 含量 大 幅度 升 高 ,这 种 现象 的 产生 是 因 逆 境 胁 
迫 增加 了 叶绿体 膜 对 ABA 的 通 透 性 ,并 加 快 根系 合成 的 ABA 向 叶片 的 运输 及 积累 所 致 。 在 赣 
境 条 件 下 ,许多 植物 增加 的 ABA 含量 与 其 抗 性 能 力 呈正 相关 。 

近年 来 ,研究 干旱 对 植物 的 胁迫 时 提出 了 根 冠 通讯 理论 ,至 今 已 对 根源 信和 号 的 产生 传递 及 
其 作用 有 了 较为 清晰 的 认识 :植物 气孔 具有 对 变化 的 环境 做 出 最 优化 反应 的 能 力 。 当 土壤 逐渐 
变 干 时 ,处 于 干旱 中 的 根系 脱水 ,产生 某 种 信号 ,这 些 信号 随 木 质 部 水 流 移 动 到 地 上 部 发 挥 作用 ， 
信号 强度 增加 使 生长 速率 与 气孔 导 度 降低 ,以 防止 细胞 的 进一步 失 水 ,而 这 一 信号 物质 主要 为 
ABA ( Davies 和 Zhang,1991) , ^it "4T E (1175 —11 7^ mol - L^! ) Bj ABA 溶液 可 以 提高 作物 
的 抗 寒 .抗旱 和 抗 盐 性 ,其 原因 可 能 是 :ABA 可 延缓 SOD .CAT 等 酶 活性 的 下 降 ; 提 高 膜 脂 不 饱和 
度 ;促进 渗透 调节 物质 的 增加 及 促进 气孔 关闭 等 。 

植物 在 干旱 .大气 污染 机械 刺 激 、 化 学 胁迫 .病害 等 道 境 下 ,体内 逆境 乙烯 成 几 售 或 几 十 倍 
的 增加 , 当 胁 迫 解除 时 则 恢复 正常 水 平 ,组 织 一 旦 死亡 乙烯 就 停止 产生 。 道 境 乙烯 的 产生 可 使 植 
物 克 服 或 减轻 因 环 境 胁 迫 所 带 来 的 伤害 ,促进 器 官 衰老 ,引起 枝叶 脱落 ,减少 蒸腾 面积 ,有 利于 保 
持 水 分 平衡 ;乙烯 可 提高 与 酚 类 代谢 有 关 的 酶 类 ( 如 茶 丙 氨 酸 解 氨 酶 .多 酚 氧 化 酶 、 几 丁 质 酶 ) 的 
活性 ,并 影响 植物 呼吸 代谢 ,从 而 直接 或 间接 地 参与 植物 对 伤害 的 修复 或 对 逆境 的 抵抗 过 程 。 

当 叶 片 缺 水 时 ,内 源 赤 霉 素 活性 迅速 下 降 ,未 霉 素 含量 的 降低 先 于 ABA 含量 的 上 升 , 这 是 因 
WERN ABA 的 合成 前 体 相 同 的 缘故 。 

叶片 缺 水 时 , 叶 内 ABA 的 含量 增加 ,细胞 分 裂 素 含量 减少 , 叫 唆 乙酸 氧化 酶 活性 随时 水 势 下 
降 而 直线 上 升 SI CLR EE TE, 

各 种 激素 在 逆境 中 的 反应 速度 有 差异 。 如 植物 在 缓慢 缺 水 时 乙烯 生成 先 于 ABA ,植株 失 水 
迅速 ,ABA 的 积累 则 快 于 乙烯 。 

许多 实验 表明 ,多 种 激素 的 相对 含量 对 植物 的 抗 逆 性 更 为 重要 。 如 抗 冷 性 较 强 的 柑橘 品种 
国庆 1 号 和 抗 冷 性 弱 的 锦 橙 在 抗 冷 银 炼 期 间 ,前 者 体内 ABA 含量 高 于 后 者 ,而 赤 霉 素 含 量 低 于 
后 者 。 同 一 品种 在 抗 冷 锻炼 期 间 , 随 着 ABAZGA 的 比值 升 高 , 抗 冷 性 逐渐 增强 ,而 在 脱 锻炼 期 
间 , 随 着 ABA/GA 的 比值 降低 , 抗 冷 性 也 逐渐 减弱 。 

目前 的 研究 结果 表明 ,植物 激素 可 能 是 抗 逆 性 基因 表达 的 启动 因素 ,逆境 条 件 改 变 了 植物 体 
内 源 激 素 的 平衡 状况 ,从 而 导致 代谢 途径 发 生变 化 ,这 些 变化 很 可 能 是 抗 道 性 基因 活化 表达 的 结 
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果 。 这 方面 关于 逆境 下 ABA 参与 的 抗 逆 性 基因 表达 做 了 大 量 深入 细致 的 研究 ,表明 某 些 抗 逆 性 
基因 表达 是 ABA 依赖 的 ,而 另 一 些 则 是 非 ABA 依赖 的 。 


1.3.5 BME SEWE 


近年 来 随 着 分 子 生物 学 的 发 展 , 人 们 对 植物 抗 逆 性 的 研究 不 断 深入 。 现 已 发 现 多 种 因素 刺 
激 ( 如 高 温 、 低 温 干旱 病原菌、 化 学 物质 . 缺 氧 、 紫 外 线 等 ) 都 会 抑制 原来 正常 蛋白 的 合成 , 间 时 
诱导 形成 新 的 蛋白 质 ( 或 酶 ) ,这 些 在 逆境 条 件 下 诱导 产生 的 蛋白 质 可 统称 为 逆境 蛋白 (stress 
proteins) 。 植 物 在 逆境 下 合成 逆境 蛋白 具有 广泛 性 和 普遍 性 (Buchanan 等 ,2000) 。 

热 激 蛋白 ”在 高 于 植物 正常 生长 温度 刺激 下 诱导 合成 的 新 蛋白 称 热 激 蛋 白 (heat shock pro- 
tein, HSPs) 又 称 为 热 休 克 和 蛋白 。 一 般 认为 高 于 其 生长 最 适 温度 的 11 ~ 15 C Hp HSP 即 迅速 合成 。 
根据 HSP 的 相对 分 子 质量 命名 为 HSP90 .HSP70 .HSP60 等 。 研 究 发 现 , HSP 家 族 中 很 大 一 部 分 
J T FHA SB (chaperone,Cpn), Pr LA , AK HSP 改写 为 Cpn, 相 应 地 命名 为 Cpn60 , Cpn70, 
Cpn90 .Cpn110 和 小 分 子 Cpn 蛋白 (相对 分 子 质量 17 x 10° ~30 x 10°), HSP 的 产生 在 植物 界 具 
有 普遍 性 ,从 低 等 的 酵母 到 农业 生产 中 常见 的 粮食 作物 (如 大 麦 、 小 麦 ) 油料 作物 ( 如 大 豆 、 油 
菜 ) .蔬菜 (如 胡萝卜 .番茄 ) 以 及 棉花 、 烟 草 等 都 有 。 

伴侣 蛋白 是 一 类 辅助 蛋白 分 子 , 主 要 参与 植物 体内 新 生 肽 的 运输 MA 组装 、 定 位 以 及 变性 
和 蛋白质 的 复 性 和 降解 。 生 物体 受热 激 伤害 后 体内 蛋白 质变 性 剧 增 , 热 激 蛋 白 可 与 这 些 变性 蛋白 
质 结合 ,维持 它们 的 可 溶 状态 或 使 其 恢复 原 有 的 空间 构象 和 生物 活性 。 热 激 蛋 白 也 可 以 与 一 些 
酶 结合 成 复合 体 ,使 这 些 酶 的 热 失 活 温度 明显 提高 。 高 温驯 化 过 的 植物 ,在 高 温 下 的 存活 能 力 与 
热 激 蛋白 的 存在 有 关 。 所 以 热 激 蛋 白 与 植物 的 抗 热 性 有 关 。 

植物 对 热 激 反 应 是 很 迅速 的 , 热 激 处 理 3 ~5 min 就 能 发 现 HSPmRNA 含量 增加 ,20 min n] Ez 
测 到 新 合成 的 HSP。 处 理 30 min 后 ,大 豆 黄 化 苗 HSP 合成 已 占 主 导 地 位 ,正常 蛋白 合成 则 受 
阻 抑 。 

低温 诱导 和 蛋白 ”植物 经 一 段 时 间 的 低温 处 理 后 会 合成 一 些 特异 性 的 新 蛋白 质 , 称 为 低温 i 
导 和 蛋白 (low-temperature-induced proteins) ,也 称 冷 响应 蛋白 (cold responsive proteins) , 冷 击 蛋白 
(cold shock proteins) ,如同 工 蛋 白 、 抗 冻 蛋 白 (antifreeze protein) \ HEAR A B B BA BEA (LEA) 
等 ,这 些 新 蛋白 质 的 出 现 与 植物 抗 寒 性 的 提高 有 关 , 例 如 同 工 蛋 白 , 它 能 代替 “原来 "的 酶 蛋白 
(低温 不 能 合成 ) 行 使 功能 ; 抗 冻 蛋白 具有 减少 冻 融 过 程 对 类 宫 体 膜 等 生物 膜 的 伤害 .防止 某 些 
酶 因 冰 冻 而 失 活 的 功能 。 

低温 诱导 蛋白 的 出 现 还 与 温度 的 高 低 及 植物 的 种 类 有 关 。 水 稳 在 5 7C 、 冬 油菜 在 0 PC IR RR 
均 能 形成 新 的 蛋白 。 一 种 茄 科 植 物 (Solanum commerssonii) 的 茎 愈 伤 组 织 在 5 "C 处理 的 第 一 天 就 
诱导 3 种 蛋白 合成 ,但 车 回 到 20 7C , 则 d 后 便 停 止 合成 ,并 逐渐 消失 。 

渗 调 蛋白 “无论 干旱 或 盐 渍 都 能 诱导 出 一 些 逆境 蛋白 ,其 中 研究 较 多 且 较 为 重要 的 是 相对 
分 子 质量 为 26 x10 蛋白 ,该 蛋白 在 盐 适 应 细胞 中 的 含量 相当 高 ,可 达 总 蛋白 质 的 11% ~ 12%, 
该 和 蛋白质 的 合成 和 积累 是 发 生 在 细胞 对 盐 或 干旱 胁迫 进行 逐 级 渗透 调整 过 程 , 故 将 其 定名 为 渗 
VS SR BIS FE 3E (osmotin) , 它 的 产生 有 利于 降低 细胞 的 渗透 势 和 防止 细胞 脱水 ,有 利于 提高 植 
物 对 盐 和 干旱 胁迫 的 抗 性 。 

病原 相关 蛋白 (pathogenesis related proteins ,PRs) ”也 称病 程 相 关 和 蛋白 ,是 植物 被 病原 菌 感染 
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后 形成 的 与 抗 病 性 有 关 的 一 类 蛋白。 自从 在 烟草 中 首次 发 现 以 来 ,至 少 在 20 多 种 植物 中 发 现 了 
病原 相关 和 蛋白 的 存在 。 

PRs 在 植物 体内 的 积累 与 植物 局 部 诱导 抗 性 和 系统 诱导 抗 性 有 关 。 近 年 来 的 研究 证 实 ,PRs 
相对 分 子 质 量 往往 较 小 ,一 般 不 超过 4 x10”, 常 具有 几 丁 酶 和 B -1,3 - 葡 聚 糖 酶 活性 ,能 够 抑制 
病原 真菌 孢子 的 萌发 ,降解 病原 菌 细胞 壁 ,抑制 菌 丝 生 长 。B -1,3 — 葡 聚 糖 酶 分 解 细胞 壁 的 产物 
还 能 诱导 与 其 他 防卫 系统 有 关 的 酶 系 ,从 而 提高 植物 抗 病 能 力 。 

其 他 逆境 和 蛋白“” 缺 氧 环境 下 植物 体内 会 产生 厌 氧 蛋白 ( anaerobic protein) ;紫外 线 照射 会 产 
生 紫 外 线 诱 导 和 蛋白 (UV-induced protein) ;施用 化 学 试剂 会 产生 化 学 试剂 诱导 和 蛋白 (chemical in- 
duced protein ) 等 。 

逆境 蛋白 可 在 植物 不 同 生 长 阶段 或 不 同 器 官 中 产生 ,可 存在 于 不 同 的 组 织 中 。 组 织 培养 条 
件 下 的 愈 伤 组 织 以 及 单个 细胞 在 逆境 诱导 下 也 能 产生 逆境 蛋白 。 

逆境 蛋白 在 亚 细 胞 的 定位 较为 复杂 。 它 可 存在 于 胞 间隙 (如 多 种 病原 相关 和 蛋白) 、 细 胞 壁 、 
细胞 膜 、 细 胞 核 .细胞 质 及 各 种 细胞 器 中 。 特 别 是 细胞 质 膜 上 的 逆境 蛋白 种 类 很 丰富 ,而 植物 的 
抗 性 往往 与 膜 系统 的 结构 和 功能 有 关 。 

逆境 蛋白 是 在 特定 的 环境 条 件 下 产生 的 ,通常 使 植物 增强 对 相应 逆境 的 适应 性 。 例 如 , 热 预 
处 理 后 植物 的 耐 热 性 往往 提高 ;低温 诱导 蛋白 与 植物 抗 寒 性 提高 相 联系 ;病原 相关 和 蛋白 的 合成 增 
加 了 植物 的 抗 病 能 力 ;植物 耐 盐 性 细胞 的 获得 也 与 盐 逆 境 蛋 白 的 产生 相 一 致 。 有 些 逆境 蛋白 与 
酶 抑制 蛋白 有 同 源 性 ,有 的 逆境 蛋白 与 解毒 作用 有 关 。 

逆境 蛋白 的 产生 是 基因 表达 的 结果 ,逆境 条 件 使 一 些 正常 表达 的 基因 被 关闭 ,而 一 些 与 适应 
性 有 关 的 基因 被 启动 。 从 这 个 意义 上 讲 , 送 境 和 蛋白 的 产生 也 是 植物 对 多 变 外 界 环 境 的 主动 适应 
和 自卫 。 

但 是 ,也 有 研究 表明 ,逆境 蛋白 不 一 定 就 与 逆境 或 抗 性 有 直接 联系 。 表 现在 以 下 方面 :中 有 
的 逆境 蛋白 (如 HSPs) 可 在 植物 正常 生长 .发育 的 不 同 阶段 出 现 , 似 与 胁迫 反应 无 关 ;@ 有 的 道 境 
和 蛋白 产生 的 量 与 其 抗 性 无 正 相 关 性 。 如 在 同一 植株 上 下 不 同 叶 片 中 病原 相关 蛋白 量 可 相差 达 
11 倍 ,但 这 些 叶 片 在 抗 病 性 上 并 没有 显著 差异 ;@@ 许 多 情况 下 没有 逆境 蛋白 的 产生 ,但 植物 对 道 
境 同样 具有 一 定 的 抗 性 。 

虽然 关于 逆境 蛋白 的 调控 可 以 在 转录 和 翻译 水 平 上 进行 。 但 是 ,关于 各 种 刺激 的 接受 .信号 
的 传递 转换 以 及 逆境 蛋白 在 植物 抗 逆 性 中 的 作用 等 有 待 深入 研究 。 


1.3.6 植物 对 逆境 的 交叉 适应 


生长 在 自然 环境 中 的 植物 ,常常 会 遭受 不 同 逆境 的 胁迫 ,任何 一 种 逆境 都 会 影响 或 干扰 植物 
的 正常 生理 过 程 ,而且 各 种 逆境 对 植物 的 危害 往往 是 相互 关联 的 ,如 干旱 往往 伴随 着 高 温 , 反 过 
来 高 温 也 会 引起 干旱 ;又 如 盐分 胁迫 有 时 也 会 引起 水 分 胁迫 等 ;许多 生长 在 滩涂 盐碱地 的 盐 生 植 
物 距 受 到 高 盐 胁 迫 也 受到 涝 害 ( 潮 水 浸没 ) 。 植 物 对 各 种 逆境 的 适应 也 是 相互 联系 的 ,如 抗旱 锻 
炼 不 仅 能 提高 植物 的 抗旱 性 ,而 且 也 能 提高 植物 的 抗 冷 性 。 

植物 与 动物 一 样 ,也 存在 着 交叉 适应 现象 , 即 植物 经 历 了 某 种 逆境 后 ,能 提高 对 另 一 些 逆 境 
的 抵抗 能 力 ,这 种 对 不 良 环境 间 的 相互 适应 作用 称 为 交叉 适应 ( cross adaptation) 。 如 低温 .高温 
等 8 种 逆境 刺激 都 可 提高 植物 对 水 分 胁迫 的 抗 性 ; 缺 水 , 盐 溃 等 预 处 理 可 提高 植物 对 低温 和 缺 氧 
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的 抗 性 ;低温 锻炼 和 轻 度 干旱 可 增加 某 些 植物 的 抗 冻 性 等 。 这 些 交 又 适应 现象 表明 植物 对 不 同 
逆境 的 适应 存在 着 某 些 共同 的 生理 基础 。 植 物 在 逆境 条 件 下 会 导致 ABA 含量 增加 ,ABA EOS SE 
境 的 信号 激素 诱导 植物 发 生 某 些 适应 性 的 生理 代谢 变化 ,增强 植物 的 抗 逆 性 ,因此 就 可 以 抵抗 其 
他 逆境 , 即 形成 了 交叉 适应 性 。 实 验证 实 ,外 施 ABA 能 提高 植物 对 多 种 逆境 的 抗 性 。 

逆境 蛋白 的 产生 也 是 交叉 适应 的 表现 ,一 种 刺激 (逆境 ) 可 使 植物 产生 多 种 逆境 蛋白 。 如 一 种 
it tH (Solanum commerssonii ) 茎 愈 伤 组 织 在 低温 诱导 的 第 一 天 产生 相对 分 子 质量 为 21.1 x10, 
22 x10 和 31.1x10 三 种 蛋白 ,第 七 天 则 产生 相对 分 子 质量 均 为 83 x 10° 而 等 电 点 不 同 的 另外 
三 种 蛋白 。 多 种 刺激 可 使 植物 产生 同样 的 逆境 蛋白 。 缺 氧 \, 水 分 胁迫 , 盐 、 脱 落 酸 、 亚 砷 酸 盐 和 包 
等 都 能 诱导 HSPs 的 合成 ;多 种 病原 菌 . 乙 烯 、 乙 酰 水 杨 酸 、 几 丁 质 等 都 能 诱导 病原 相关 蛋白 的 
合成 。 

多 种 逆境 条 件 下 ,植物 都 会 积累 且 氨 酸 等 渗透 调节 物质 ,植物 通过 渗透 调节 作用 可 提高 对 道 
境 的 抵抗 能 力 。 

生物 膜 在 多 种 逆境 条 件 下 有 相似 的 变化 ,而 多 种 膜 保护 物质 (包括 酶 和 非 酶 的 有 机 分 子 ) 在 
胁迫 下 可 能 发 生 类 似 的 反应 ,使 细胞 内 活性 氧 达到 动态 平衡 。 
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1. 


为 什么 称 ABA W stress hormone? 举例 说 明 ABA 如 何 参与 植物 对 某 种 逆境 的 应 答 ? 

什么 叫 ROS( reactive oxygen species)? 植物 细胞 产生 和 清除 ROS 的 途径 有 哪些 ? ROS 对 植物 生长 发 育 有 
害 和 有 利 的 作用 有 哪些 ? 

渗透 调节 物质 主要 有 哪些 ? 有 什么 共同 特征 ? 植物 细胞 在 高 盐 环境 中 如 何 进行 渗透 调节 ? 

植物 生长 的 指标 有 哪些 ?如 何 定量 测定 这 些 指标 ? 哪些 生长 指标 更 能 反映 植物 抗 性 强 弱 ? 植物 如 何 通 
过 调节 生长 来 适应 逆境 ? 

为 什么 植物 对 不 同道 境 会 作出 交叉 适应 ? 
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盐 渍 逆境 植物 生物 学 


植物 生长 环境 中 矿质 元 素 过 多 或 必需 矿质 元 素 过 少 都 会 影响 植物 的 生长 和 发 育 , 关 于 氮 、 
磷 、 钾 三 大 必需 元 素 缺 乏 对 植物 的 影响 ,特别 是 有 关 分 子 机 理 和 信和 号 转 导 途 径 近年 来 取得 了 很 大 
进展 ,另外 ,重金 属 胁迫 下 的 植物 生物 学 也 进展 迅速 。 在 本 书 将 主要 介绍 盐 溃 生境 下 的 植物 生 
物 学 。 

植物 的 抗 盐 性 是 植物 长 期 生活 在 盐 渍 生境 中 逐渐 产生 适应 而 形成 的 。 所 谓 盐 涡 生 境 , 其 
主要 特点 是 盐 离 子 ( EXE NHAC  ) 含 量 比较 高 ,这 对 植物 可 以 产生 两 种 直接 胁迫 ,一 是 土 
壤 高 离子 浓度 造成 的 渗透 胁迫 (osmtic stress) ,二 是 离子 本 身 产生 的 离子 毒害 一 一 离子 胁迫 
(ionic stress) 。 前 者 导致 土壤 水 势 下 降 ,使 植物 吸水 困难 ,甚至 引起 细胞 脱水 ,后 者 导致 细胞 
离子 稳 态 (ionic homeostasis) 紊乱 ,影响 植物 的 正常 生理 代谢 ,干扰 植物 代谢 过 程 , 从 而 抑制 植 
物 的 生长 发 育 ,严重 时 可 以 导致 植物 死亡 。 其 次 ,渗透 胁迫 和 离子 胁迫 还 会 导致 ROS 积累 产 
生 氧 化 胁迫 (oxidative stress) 。 显 然 ,要 使 植物 在 盐 渍 生境 中 不 受 干扰 ,正常 生长 和 发 育 , 植 
物 必须 具备 克服 这 些 胁 迫 的 适应 机 制 , 才 可 能 适应 盐 涡 生境 ,这 就 是 植物 的 抗 盐 性 。 盐 渍 
逆境 植物 生物 学 就 是 探讨 盐 生 植物 起 源 种 类 、 分 布 结构 及 适应 盐 碱 土壤 的 生理 生化 代谢 
及 分 子 机 理 。 

按照 植物 抗 盐 性 可 以 把 植物 分 为 两 种 类 型 :一 类 能 在 盐 涡 生境 中 正常 生长 和 发 育 ,并 且 可 以 
完成 其 生活 史 ,这 类 植物 被 称 为 盐 生 植物 (haiophyte) ; 男 一 类 则 不 能 在 盐 涡 生境 中 正常 生长 和 发 
育 , 其 生长 发 育 很 容易 受到 盐分 胁迫 的 伤害 ,开始 时 生长 发 育 迟 缓 ,后 来 受害 死亡 ,这 类 植物 称 非 
盐 生 植物 (nonhalophyte ) 或 甜 土 植物 (glycophyte) 。 显 然 , 盐 生 植物 和 非 盐 生 植 物 并 不 是 分 类 学 
上 的 概念 ,所 以 同一 科 或 属 中 有 非 盐 生 植物 也 有 盐 生 植物 。 

现 有 的 农作物 基本 上 都 属于 非 盐 生 植物 。 如 何 能 使 作物 正常 生长 在 盐 渍 生境 中 并 能 获得 较 
高 的 产量 ,这 是 长 期 以 来 科学 家 研究 的 热点 问题 之 一 。 当 今世 界 人 口 急 剧 增长 ,耕地 不 断 减少 ， 
急需 开发 利用 世界 上 现存 的 大 面积 盐 碱 土地 。 而 开发 利用 盐碱地 ,一 方面 要 了 解 盐碱地 形成 的 
原因 ,土壤 水 盐 运 动 规律 ,减少 土壤 盐分 的 积累 ,利用 栽培 措施 提高 单位 面积 生物 量 及 经 济 产量 ; 
另 一 方面 ,要 了 解 盐 分 危害 植物 的 原因 ,特别 是 盐 生 植物 抗 盐 机 理 , 利 用 基因 工程 等 手段 培育 抗 
盐 作 物 新 品种 。 
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21 盐 涡 土壤 的 形成 


2.1 盐 渍 土壤 的 形成 


2.1.1 盐 的 来 源 


土壤 中 的 盐分 , 除 来 自 宇宙 尘埃 和 火山 活 O KRR FRPR 
动 外 ,还 来 自 岩 石 风化 ,灌流 和 其 他 人 类 的 活动 T W | | poe 
(图 2-1)。 岩石 风化 

火山 爆发 将 大 量 可 溶性 盐 类 释放 到 大 气 Sy ON zo BUKGDE 
中 ,从 大 气 再 降落 到 海洋 或 土壤 ,或 者 通过 河流 AR ERISA 
将 可 溶性 盐 流 人 海洋 ,使 海洋 中 的 盐分 增加 ,日 Gro =? N 过 量 施用 化 肥 
积 月 累 , 越 来 越 多 ,这 些 盐 类 再 通过 一 定 的 方式 图 2 -1 INE 
从 海洋 转移 到 陆地 。 可 通过 风 吹 , 将 海水 带 到 ( 引 自 王 宝 山 ,2008) 
陆地 。 实 验 表明 , 离 海洋 越 近 , + eS eh HL 
高 。 也 可 以 通过 地 下 渗透 将 海水 渗入 到 沿海 的 陆地 。 另 外 ,沉积 在 海洋 中 的 化 石 盐 , 也 可 以 被 重 
新 溶解 带 到 陆地 上 ,或 通过 地 下 水 流 到 植物 根 际 , 逐 渐 形 成 一 定 含 盐 量 的 盐 溃 土 壤 。 

岩石 中 含有 不 少 盐 类 ,由 于 岩石 的 风化 作用 ,使 大 量 可 溶性 盐 从 岩石 中 分 解 出 来 ,形成 尘埃 
被 风 吹 到 空中 ,通过 雨水 再 淋 溶 到 土壤 中 ,使 土壤 盐分 不 断 增 加 。 淋 溶 到 土壤 中 的 可 溶性 盐 类 ， 
也 会 流入 到 地 下 水 中 ,使 地 下 水 矿 化 度 逐 渐 增 大 。 在 干旱 季节 ,土壤 蒸发 量 大 于 降雨 量 , 矿 化 度 
高 的 地 下 水 中 的 水 分 从 土壤 蒸 发 到 大 气 中 ,而 其 中 的 可 溶性 盐 即 留 在 土壤 的 表层 ,日 久 天 长 , 圭 
壤 表 层 的 盐分 越 来 越 多 ,原来 的 非 盐 渍 化 的 土壤 即 变 成 盐 渍 化 土壤 。 

土壤 本 身 也 含有 一 些 不 溶性 的 盐分 ,经 过 土壤 物理 .化 学 及 生物 的 作用 ,这 些 不 溶性 的 盐分 
即 变 成 可 溶性 的 盐分 ,使 土壤 含 盐 量 增加 。 如 果 采 用 矿 化 度 较 高 的 水 灌溉 农田 ,或 者 灌溉 方法 不 
当 , 例 如 大 水 漫灌 ,使 地 下 水 位 上 升 ,也 造成 土壤 中 盐分 增加 。 我 国 黄河 两 岸 大 量 使 用 黄河 水 灌 
溉 导致 大 量 农田 次 生 盐 渍 化 。 

近年 来 ,我 国 北方 地 区 保护 地 栽培 (塑料 大 棚 等 ) 发 展 迅速 ,为 提高 单位 面积 产量 ,而 过 量 使 
用 化 肥 导 致 大 量 农田 次 生 盐 渍 化 。 

由 于 沿海 城市 超 量 开采 地 下 淡水 资源 ,使 淡水 地 下 水 位 显著 下 降 , 形 成 漏斗 ,而 温室 效应 千 
成 海平 面 上 升 。 因 此 导致 海水 倒灌 或 入侵 ,也 导致 大 量 农田 次 生 盐 渍 化 。 

另外 ,利用 含 盐 量 高 的 工业 废水 灌溉 都 会 使 土壤 盐分 增加 ,严重 时 造成 土壤 盐 涡 化 。 

可 见 ,要 防止 农田 次 生 盐 渍 化 必须 从 控制 向 土壤 输入 可 溶性 盐 人 手 , 才 能 从 根本 上 解决 
问题 。 


2.1.2 t RE . 盐 碱 士 和 次 生 盐 碱 士 


盐 碱 土 是 盐 土 和 盐 化 土壤 及 碱土 和 碱 化 土壤 的 总 称 ,又 称 盐 渍 土壤 。 
我 国 的 盐 碱 土 , 除 新 疆 的 哈密 、 吐 痢 、 塔 里 木 河 沿岸 以 及 松花 江 一 带 小 面积 的 硝酸 盐 盐 土 
外 ,主要 含 由 Na* .Ca* 、 Mg 三 种 阳离子 及 C0; HCO, ~ Cl ,SOZ- 四 种 阴离子 组 成 的 12 
ghi. 
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NaCl Na,SO, Na, CO, NaHCO, 
CaCl, CaSO, CaCO, Ca( HCO, ), 
MgCl, Meso, MgCO, Mg( HCO; ), 


根据 上 述 盐 类 在 水 溶液 中 水 解 后 所 呈现 的 酸性 和 碱 性 反应 ,把 它们 分 为 中 性 盐 和 碱 性 盐 两 
大 类 ,其 中 中 性 盐 主要 是 氯 化 物 和 硫酸 盐 , 碱 性 盐 包 括 碳 酸 盐 和 重 碳酸 盐 。 

盐 土 是 指 地 表土 层 中 含有 大 量 可 溶性 中 性 盐 类 的 土壤 。 目 前 国内 计算 盐 土 含 盐 量 的 指标 及 
计算 平均 含 盐 量 的 土 层 深度 ,还 没有 完全 统一 的 标准 。 通 常 ,用 表层 土壤 含 盐 量 在 0.6% ~2% 
范围 内 的 为 盐 土 。 中 性 盐 中 的 氧化 物 对 植物 的 危害 大 于 硫酸 盐 和 硝酸 盐 ,这 也 是 为 什么 同一 种 
植物 在 不 同 盐碱地 上 表现 出 抗 盐 性 不 同 的 原因 ,例如 ,许多 在 我 国 新 疆 生 长 的 盐 生 植物 却 不 能 在 
类 似 含 盐 量 的 内 陆 盐 碱 地 生长 。 在 表层 土壤 中 氯 化 物 含量 超过 0. 6% 和 硫酸 盐 超 过 2% 时 ,对 植 
物 都 会 造成 极 大 的 危害 ,甚至 使 多 数 植物 死亡 ( 主要 指 非 盐 生 植 物 ) 。 当 表层 土壤 中 性 盐 含量 超 
过 0.2% 时 ,对 大 部 分 农作物 均 可 产生 不 同 程度 的 危害 ,这 种 土壤 称 为 盐 化 土壤 或 盐 涡 化 土壤 ， 
也 就 是 通常 所 说 的 盐碱地 。 盐 土 和 盐 化 土壤 总 称 为 盐 土 类 土壤 。 

关于 计算 平均 含 盐 量 的 土 层 深 度 ,目前 ,国内 意见 也 不 一 致 ,不 同 地 区 有 不 同 的 标准 。 新 疆 
地 区 多 以 0 ~30 em 深 土 层 中 的 平均 含 盐 量 为 计算 盐 土 的 土 层 深度 ;内 陆 滨海 地 区 多 用 m 深 的 
土 层 平均 含 盐 量 ;一 般 情况 下 ,多 用 0 ~ 20 cm 深耕 作 层 土壤 含 盐 量 为 标准 。 

碱土 是 指 表层 土壤 中 含 碱 性 盐 为 主 的 土壤 。 这 种 土壤 的 溶液 呈 强 碱 性 ,pH 宇 8. 5 ,一 般 含 可 
溶性 盐 很 少 ,土壤 胶体 吸附 一 定数 量 的 交换 性 钠 。 关 于 碱土 的 分 级 标准 问题 ,当今 国内 尚 无 统一 
的 标准 ,一般 多 用 土壤 的 碱 化 度 作 为 指标 , 即 士 壤 胶体 吸附 的 交换 性 钠 占 交换 性 阳离子 总 数 的 百 
分 数 。 所 谓 可 交换 性 离子 是 指 电荷 吸附 在 土壤 胶体 颗粒 表面 的 那 部 分 离子 。 碱 化 度 超 过 596 
时 ,这 种 土壤 称 为 碱 化 土壤 ; 碱 化 度 大 于 20% 时 ,此 种 土壤 称 为 碱土 , 碱 化 土壤 和 碱土 合 称 为 碱 
土 类 土壤 。 


盐 土 和 碱土 的 主要 特性 总 结 于 表 2 - 1。 
表 2 -1 盐 土 和 破土 的 主要 特性 ( 王 宝 山 ,2009) 
土壤 类 型 ”” 盐 的 类 型 XXE 000 含 盐 量 (0 -20cm) pH 植被 情况 
it 中 性 盐 氧 盐 和 硫酸 盐 0.2% ~2% 6.5-7.5 种 类 多 
wih: 碱 性 盐 碳酸 盐 和 重 碳酸 盐 — 碱 化 度 (5% ~20%) — 28.5 种 类 少 


第 二 次 世界 大 战 以 后 , 随 着 世界 人 口 的 急剧 增加 ,人 类 对 粮食 的 需求 量 也 迅速 增加 。 为 了 满足 
人 类 对 粮食 的 需要 ,除了 选用 优良 品种 外 ,人 们 主要 通过 灌溉 和 大 量 使 用 化 肥 提高 单位 土地 面积 产 
量 。 这 二 项 措施 ,尤其 是 不 合理 灌溉 ,都 造成 了 大 量 可 耕地 的 次 生 盐 渍 化 。 我 国土 壤 次 生 盐 渍 化 问 
题 尤 为 严重 。 表 2 - 2 是 全 世界 不 同 国家 由 于 灌溉 而 产生 的 土地 次 生 盐 渍 化 面积 及 其 分 布 情况 。 


表 2-2 世界 灌溉 土地 次 生 盐 渍 化 面积 ( 百 万 公顷 ) 及 分 布 





江浙 地 占 可 埋 地 OA SR IS DRE 
国家 o "bp mE agg DERM NAONA 
中 国 96. 97 44. 83 46. 2 6. 70 15.0 
印度 168. 99 42. 10 24.9 7. 00 16. 6 
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续 表 
灌溉 地 占 可 耕地 次 生 盐碱地 占 灌溉 
x 国家 可 耕地 灌溉 地 的 百分数 / 忽 次 生 盐 碱 地 地 的 百分数 /% 
英 联 邦 国家 232. 57 20. 48 8.8 3.7 18.1 
美国 189. 91 18. 10 9.5 4. 16 23.0 
巴基斯坦 20. 76 16. 08 77.5 4. 22 26. 2 
伊朗 14. 83 5.74 38.7 1.72 30. 0 
泰国 20. 05 4.00 19.9 0. 40 10.0 
埃及 2. 69 2. 69 100.0 0. 88 33.0 
澳大利亚 47. 11 1. 83 3.9 0. 16 8.7 
阿根廷 35.75 1.72 4.8 0. 58 33.7 
南非 13. 17 1. 13 8.6 0. 10 8.9 
全 世界 1473.7 227.11 15.4 45.4 20. 0 


表 中 数据 引 自 联合 国 粮农 组 织 (FAO:1987 一 1989 ) 。 


2.1.3. 盐 碱 士 的 分 布 


世界 五 大 洲 及 其 大 多 数 岛屿 的 滨海 地 区 和 干旱 、 半 干旱 地 区 都 有 盐 碱 土地 分 布 。 但 主要 分 
布 在 亚洲 和 非洲 地 区 ,其 次 是 大 洋 洲 、. 中 欧 和 东欧 地 区 。 亚 洲 以 巴基斯坦 .印度 和 中 国 为 主 。 根 
据 联合 教科 文 组 织 (UNESCO) 和 粮农 组 织 (FAO) 不 完全 统计 ,全 世界 共有 约 9. 5 亿 公顷 盐碱地 。 

我 国 盐 碱 土地 主要 分 布 在 长 江 以 北 地 区 ,其 中 黄 淮 海平 原 松 过 平原 .新疆 青海、 宁夏 等 有 
大 量 盐碱地 分 布 。 按 我 国土 壤 化 学 特征 ,将 我 国 盐 碱 土地 分 成 8 个 土壤 盐 渍 区 :中 内 陆 盆 地 极端 
TREES EK ;@ 内 陆 盆 地 干旱 盐 涡 土 区 ;号 内 蒙 高 原 半 干 旱 盐 渍 土 区 ; 似 东 北平 原 半 干旱 半 湿 
润 盐 渍 士 区 ;@ 黄 淮海 平原 半 干 旱 半 湿 润 盐 渍 土 区 ;@ 滨 海盐 涡 土 区 ;GO 西藏 高 原 高 寒 和 干旱 盐 
渍 土 区 ;@ 热 带 和 亚热带 海岸 盐 沼 区 ( 即 红 树林 区 ) 。 我 国 盐 溃 土壤 总 面积 约 1 亿 公 顷 (14.7 亿 
FA) ,其 中 现代 (活性 ) 盐 渍 土壤 约 0. 37 亿 公顷 (5. 54 亿 亩 ) ,残余 盐 溃 化 土壤 (包括 残余 盐 土 和 
绝 大 部 分 含水 溶性 盐 的 漠 境 土壤 ) 约 为 0. 45 亿 公顷 (6. 73 亿 亩 ) ,潜在 盐 渍 化 土壤 (包括 一 旦 发 
展 灌溉 ,由 于 采取 的 水 利 措施 不 当 导 致 地 下 水 位 上 升 , 而 有 可 能 发 生 次 生 盐 渍 化 和 次 生 碱 化 的 各 
种 土壤 及 一 些 心底 土 体 中 存在 积 盐 层 的 土壤 ) 约 为 0. 17 亿 公顷 (2.6 亿 亩 )。 


2.2 盐 生 植物 与 非 盐 生 植 物 


植物 对 土壤 盐分 过 多 的 适应 能 力 或 抗 抵 能 力 叫 抗 盐 性 (salt resistance) 。 根 据 植物 抗 盐 性 强 
弱 可 以 将 植物 分 为 盐 生 植物 (halophyte) 和 淡 土 ( 甜 士 ) 植 物 ( glycophyte) [ 又 称 非 盐 生 植物 (non- 
halophyte) ] 。 盐 生 植 物 的 典型 特征 :能 在 高 盐 生境 中 生长 ;一 定 浓度 NaCl 促进 其 生长 。 典 型 的 
盐 生 植物 只 生长 在 含 盐 量 高 的 土壤 中 。 如 蒙 科 的 盐 地 碱 蓬 ( Suaeda salsa ) 等 当 NaCl 的 浓度 为 
10 ~50 mmol/L, 明 显 促 进 其 生长 , 当 NaCl 的 浓度 为 100 ~ 200 mmol/L, 对 其 生长 促进 最 大 ,只 生 
长 在 含 盐 量 高 的 土壤 中 , 红 树 海 莲子 和 大 米 草 等 也 是 典型 的 盐 生 植 物 。 非 盐 生 植 物 大 部 分 对 盐 
渍 敏感 ,如 大 豆 .玉米 和 水 稻 等 , 当 NaCl 的 浓度 为 10 ~ 50 mmol/L 时 就 严重 抑制 其 生长 ,这 类 村 
物 叫 盐 敏感 植物 (salt-sensitive plants) ;而 大 麦 .甜菜 和 番茄 等 耐 受 较 高 盐 浓度 ,这 类 植物 叫 耐 盐 
植物 ( salt-tolerant plants) 。 不 同类 型 植物 生长 对 盐 的 响应 示 如 图 2 -2。 


21 


2 盐 演进 境 植物 生物 学 





虽然 在 概念 上 划分 盐 生 植物 与 非 盐 生 植 物 ,但 给 mE E 
盐 生 植物 下 一 个 确切 的 定义 却 是 十 分 困难 的 。 主 要 14 
原因 是 :中 盐 生 植物 类 型 繁多 ,有 的 是 专 性 的 ,只 能 生 12 
长 在 盐 碱 土 上 ,有 的 是 兼 性 的 ,在 盐 碱 土 和 甜 土 中 都 
可 以 生长 ,并 完成 其 生活 周期 ;@ 盐 生 植 物 的 抗 盐 机 
理 不 同 ,有 的 泌 盐 ,有 的 拒 盐 , 有 的 稀 盐 ,有 的 兼 而 有 
之 。 另 外 ,小 盐 . 拒 盐 和 稀 盐 的 方式 也 多 种 多 样 ,所 以 O° 
也 很 难 只 根据 其 生理 特点 给 盐 生 植物 下 一 个 定义 ; 0.4 BAUEN) SN 
图 盐 生 植物 的 耐 盐 范围 很 大 ,有 的 可 以 耐 高 浓度 盐 ， 02] | 非 盐 生 植物 ` | 
2 ~ 7 售 于 海水 ,有 的 盐 生 植物 只 能 耐 很 低 浓 度 的 盐 ， sss ac ORG 
其 耐 盐水 平 接近 一 些 耐 盐 的 甜 土 植 物 ,是 盐 生 植物 和 当 NaCI 浓 度 为 生长 介质 中 NaCl 的 浓度 /molL-! 
甜 土 植物 的 过 渡 类 型 ;@ 盐 生 植 物 在 形态 构造 上 也 十 
分 复杂 ,有 的 有 盐 腺 ,有 的 肉质 化 ,有 的 兼 而 有 之 ,有 
的 既 没有 盐 腺 也 不 肉质 化 ,所 以 从 形态 构造 的 特点 
上 也 很 难 给 盐 生 植物 下 一 个 定义 。 尽 管 如 此 , 仍 有 一 些 科 学 家 试图 探索 盐 生 植物 的 特点 ,给 盐 
生 植 物 一 个 恰当 的 定义 。 早 在 1972 年 ,Waisel 在 他 编著 的 “Biology of Halophytes” 一 书 中 写 
if: “在 高 含 盐 量 的 生境 中 生长 并 完成 其 生活 史 的 植物 称 之 为 盐 生 植物 。 这 个 定义 不 够 明确 ， 
没有 规定 生境 的 含 盐 量 。Jennings 于 1976 年 提出 , 盐 生 植物 是 “ 盐 汪 生境 中 的 天 然 植物 区 
系 ”。 他 也 没有 规定 生境 的 含 盐 量 。1980 年 ,Greenway 等 给 盐 生 植物 一 个 比较 科学 的 定义 ,他 
在 首先 同意 Jennings 的 定义 的 基础 上 ,将 盐 涡 生境 的 含 盐 量 加 以 规定 ,认为 盐 生 植物 的 盐 溃 生 
境 是 含有 渗透 压 大 于 3. 3 x 10 Pa( 等 于 70 mmol/L 单价 盐 ) 盐 水 的 生境 ,在 此 生境 中 生长 的 自 
然 植物 区 系 就 是 盐 生 植物 。1986 年 Flowers 认为 在 100 ~ 200 mmol/L NaCl 条 件 下 能 完成 其 生 
活 史 的 植物 为 盐 生 植物 。2008 年 Flowers 和 Colmer 认为 至 少 在 200 mmol/L NaCl 或 以 上 条 件 
下 能 完成 其 生活 史 的 植物 ,才能 称 为 盐 生 植物 。 可 以 看 出 ,这 个 定义 将 一 些 甜 土 植物 和 盐 生 植 
物 的 中 间 过 渡 类 型 大 多 排除 在 外 了 ,在 这 个 定义 中 的 盐 生 植 物 都 是 比较 典型 的 ,我 们 认为 ,可 
以 采用 这 个 定义 。 

真 盐 生 植 物 绝 大 多 数 是 双子 时 植物 , 而 单子 叶 植物 则 很 少 是 盐 生 植物 。 

明确 了 盐 生 植 物 的 概念 后 , 非 盐 生 植物 的 定义 也 就 容易 规定 了 , 凡 在 上 述 生 境 中 不 能 正常 生 
长 的 植物 区 系 则 为 非 盐 生 植物 。 


2.3 盐 生 植物 资源 
盐 生 植物 是 宝贵 的 自然 资源 ,关于 盐 生 植 物 的 起 源 分布. 抗 盐 机 理 及 合理 开发 利用 都 是 重 
要 的 研究 课题 。 
2.3.1 盐 生 植物 起 源 


大 多 数 陆 生 被 子 植物 都 是 非 盐 生 植物 ,只 有 1% 左右 为 盐 生 植物 。 现 在 一 般 认为 陆 生 盐 、 
生 植 物 由 海洋 车 类 经 陆地 淡水 藻类 进化 而 来 。 早 期 陆 生 植物 生活 环境 是 非 盐 渍 潮湿 环境 。 在 
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2-2 不 同类 型 植物 对 盐 浓 度 的 生长 响应 
( 引 自 赵 可 夫 和 李 法 曾 ,1999) 


2.3 盐 生 植物 资源 


进化 过 程 中 由 若 全 植物 . 蕨 类 植物 到 裸子 植物 再 到 
被 子 植 物 ,其 地 上 部 分 尤其 至 叶片 逐渐 产生 气孔 、 
角质 . 螨 质 和 表皮 毛 等 各 种 表皮 结构 ,这 些 保护 性 
结构 的 产生 使 陆 生 被 子 植物 能 够 扩大 生存 空间 ,可 
以 在 海岸 .岛屿 和 盐 渍 地 区 生存 ,继而 进化 为 盐 生 
植物 (图 2-3)。 

目前 ,人 们 认为 陆 生 盐 生 植物 耐 盐 的 生理 生化 
和 结构 是 后 来 获得 的 ,也 就 是 说 陆 生 盐 生 植物 已 丧 
失 了 海洋 细菌 、 藻 类 和 真菌 等 初级 耐 盐 特点 (在 海 
水 中 酶 活性 和 膜 完整 性 等 均 保 持 最 佳 状态 )。 由 
此 ,就 产生 一 个 问题 , 陆 生 盐 生 植物 初级 耐 盐 相 关 海水 | 淡水 
基因 在 进化 过 程 中 是 丢失 了 呢 ? 还 是 沉默 了 ? 还 
是 调控 方面 出 了 问题 ,这 些 都 是 非常 值得 深入 探讨 ”图 2-3 盐 生 被 子 植物 从 海洋 藻类 经 淡水 





的 问题 。 藻类 到 陆 生 被 子 植物 的 进化 路 线 
( 改 自 赵 可 夫 和 李 法 曾 ,1999 ) 
2.3.2. 盐 生 植物 类 型 .种 类 及 分 布 
(1) 盐 生 植物 类 型 


盐 生 植物 可 以 根据 其 生活 的 环境 分 为 水 生 盐 生 植 物 、 中 生 盐 生 植 物 和 旱 生 盐 生 植物 。 水 生 
盐 生 植物 其 植物 体 的 全 部 或 部 分 生活 在 含 盐 量 高 的 水 中 ,如 大 叶 藻 和 大 米 草 等 。 中 生 盐 生 植 物 
生活 在 含水 量 中 等 但 含 盐 量 较 高 的 环境 中 ,如 碱 鞍 、 二 色 补 血 草 等 。 早生 盐 生 植物 则 生活 在 含水 
量 低 含 盐 量 高 的 土壤 中 ,如 戈壁 蒙 和 盐 生 假 木 贼 等 。 

根据 盐 生 植物 耐 盐 的 生理 基础 ,德国 植物 生态 学 家 Breckle( 1995 ) 根据 盐 生 植物 体内 离子 的 
积累 和 运输 的 特点 ,将 盐 生 植物 分 为 三 大 类 :QD 泌 盐 盐 生 植物 (recretohalophytes) ,其 中 又 分 为 两 
类 ,一 类 是 向 外 泌 盐 的 盐 生 植物 (exo-recretohalophytes) ,这 类 植物 具有 盐 腺 ,通过 盐 腺 (salt 
明 ands) 将 吸收 到 体内 的 盐分 分 泌 到 体外 ,如 二 色 补 血 草 等 ; 男 一 类 为 向 内 泌 盐 植物 (endo-recreto- 
halophytes ) , 它 的 叶 表 面具 有 盐 赛 泡 (salt bladders) ,将 体内 的 盐分 分 泌 到 宫 泡 中 ,暂时 贮存 起 来 
如 冰 叶 日 中 花 和 滨 葵 等;@ 真 盐 生 植物 (euhalophytes) ,其 中 又 分 为 两 个 类 型 , 即 叶 肉质 化 真 盐 生 
植物 (leaf succulent euhalophytes) 以 及 茎 肉质 化 真 盐 生 植物 (stem succulent euhalophytes ) , 盐 离子 
积累 在 叶片 肉质 化 组 织 及 绿色 组 织 的 液 泡 中 ,如 盐 地 碱 茵 等 ;@@ 假 盐 生 植物 (pseudo-halophytes)， 
此 类 盐 生 植物 将 盐 离 子 积累 在 薄 壁 组 织 的 液 泡 和 根部 木质 部 薄 壁 组 织 中 ,如 芦苇 等 ,以 上 几 种 类 
型 的 盐 生 植物 总 结 于 图 2 -4。 

(2) 盐 生 植物 的 种 类 及 分 布 

尽管 Aronson(1989) 出 版 了 《世界 盐 生 植物 名 录 》, 其 中 记录 了 117 科 ,550 属 ,1 560 余 种 盐 
生 植 物 ,但 可 以 肯定 地 说 ,世界 上 的 盐 生 植物 种 类 远 不 止 于 此 。Le Houerou (1993) 认为 Aronson 
报道 的 盐 生 植物 种 类 比 现 有 的 要 少 得 多 ,他 估计 全 世界 高 等 盐 生 植物 约 有 5 000 ~ 6 000 种 , 占 世 
界 被 子 植物 的 2% 左右 ,分 布 于 世界 各 地 ( 表 2 -3) 。 据 我 们 调查 ,德国 有 200 余 种 盐 生 植物 ,中 
国共 有 66 科 ,199 属 ,400 多 种 盐 生 植物 ( 表 2 -4) 。 虽 然 没 有 进行 全 面 统计 ,通过 与 Aronson 的 
盐 生 植物 名 录 对 照 , 大 约 有 300 余 种 中 国 的 盐 生 植物 没有 被 记录 其 中 。 因 此 ,从 中 国 的 盐 生 植物 
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KA 利用 盐 腺 (向 外 ) 或 训 泡 (向 内 ) 小 盐 













叶 细 胞 的 吸收 和 区 域 化 作用 
在 绿色 组 织 液 泡 和 叶肉 质 化 组 织 中 积累 


-二 > 2 叶肉 质 化 盐 生 植物 


“Br 


在 绿色 组 织 液 泡 和 中 柱 肉质 化 组 织 中 积累 
-二 > 3. 茎 肉质 化 盐 生 植物 


根茎 结合 部 限制 盐分 向 地 上 部 分 运输 
在 根 皮层 组 织 液 泡 和 木质 部 薄 壁 细胞 中 积累 


二 -> 4. 假 盐 生 植物 ( 甜 土 盐 生 植物 ) 
”在 根 吸收 十 十 水 分 过 程 中 的 选择 性 。 一 


RS Be A 









lasa 
只 有 低 效率 的 调节 机 理 


-二 > 非 盐 生 植物 


图 2-4 根据 盐 的 摄取 、 盐 的 贮存 和 分 泌 分 类 的 一 些 盐 生 植物 类 型 
(BE E] Breckle , 1995) 





种 类 就 可 证 明 ,Aronson 的 记录 是 不 完全 的 。 黄 河 三 角 洲 是 我 国 三 大 三 角 洲 之 一 ,主要 包括 山东 
省 东营 市 和 滨州 市 。 黄 河 三 角 洲 曾经 是 世界 上 土地 面积 增长 最 快 的 湿地 ,黄河 河道 平均 每 年 向 
渤海 延伸 2. 2 km ,平均 年 造 陆地 面积 600 ~ 1 300 hm’ (24 10 000 ~ 20 000 F) ,然而 一 向 被 称 为 中 
国 国 土 面积 "增长 点 "黄河 三 角 洲 土壤 盐 碱 化 严重 ,这 里 生长 着 许多 盐 生 植物 。 据 我 们 初步 调 
查 , 黄 河 三 角 洲 地 区 共有 盐 生 植物 29 科 62 属 89 种 ( 表 2-5)。 

很 遗憾 ,由 于 盐碱地 生态 环境 本 身 很 脆弱 ,加 上 越 来 越 多 的 人 为 干扰 和 生态 环境 的 恶化 , 盐 
生 植 物种 类 逐年 减少 ,有 许多 种 类 已 灭绝 。 


表 2 -3 世界 盐 生 植物 在 不 同 科 属 中 分 布 ( 引 自 Flowers ,1986) 





Me ee | 盐 生 植 物 该 科 中 的 盐 生 植物 属 数 占 该 科 
属 数 属 数 一 总 属 数 的 百分比 7% 
AAA Poaceae 45 650 7 
AE. Chenopodiaceae 44 100 44 
菊 科 Asteraceae 34 1 100 3 
SAR Aizoaceae 21 143 15 
HET TEFL Papilionaceae 19 700 : 3 
EEP Apiaceae 19 300 6 
AKRE Euphorbiaceae 15 300 5 
十 字 花 科 Brassicaceae 15 380 4 
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莎 草 科 Cyperaceae 
棕榈 科 Arecaceae 

玄 参 科 Scrophulariaceae 
石竹 科 Caryophyllaceae 
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续 表 
HARD DARE 盐 生 植物 属 数 占 该 科 
属 数 WE 总 属 数 的 百分比 /多 
13 90 14 
13 212 66 
13 220 6 
9 80 11 


表 2-4 中 国 盐 生 植物 科 、 属 、 种 数 ( 引 自 赵 可 夫 和 汉 立 田 并 修改 ,2001) 











科 名 属 名 种 数 BA 属 名 种 数 
BREL Acanthaceae Acanthus 2 Trichurus 1 
BBE Aizoaceae Sesuvium 1 35 EBL Asclepiadaceae Cynanchum 2 
Trianthema 1 Gymnanthera 1 
3E T REEL Apocynaceae Apocyum 1 Tylophora 1 
Cerbera 1 EEL Bignoniaceae Dolichandrone 1 
Poacynum 2 石竹 科 Caryophyllaceae Spergularia 1 
桦木 科 Betulaceae Betula 1 HFP} Chenopodiaceae Anabasis 3 
紫 草 科 Boraginaceae Coldenia 1 Atriplex 10 
Cynoglossum 1 Bassia 3 
Gastrocotyle 1 Borszczowia 1 
Heliotropium 2 Chenopodium 4 
Mertensia 1 Corispermum 3 
Meserschmidia 2 Halochemum 1 
Nonea 1 Halopeplis 1 
Rochelia 1 Haloslachys i 
使 君子 科 Combrelaceae Lunmitzera 2 Kalidium 5 
Terminalia 1 Kirilowia 1 
PS Bh & FL Commelinaceae Murdannia ] Kochia 3 
菊 科 Compositae Arlemisia 7 Petrosimonia 2 
Brachyactis 1 Salicornia 1 
Chorisis 1 Salsola 16 
Cirsium 1 Suaeda 16 
Dendranthema 1 Sympegma 1 
Helichrysum 1 旋 花 科 Convolvulaceae Calystegia 1 
Inula 1 Lpomoea 7 
Ixeris 1 Sticlocardia 1 
Karelinia 1 十 字 花 科 Cruciferae Dilophia 1 
Ligularia 2 Lepidium 4 
Mulgedium 1 Pluchea 2 
Paramicrorhychus l Pyethrum l 
Ii BX E Acrostichaceae Acrostichum 2 Sasussurea 9 
di Fl Amaranthaceae Allmania 1 Scozonera 3 
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BA 


BEE BRE: Dryopteridaceae 
HAA TB Elaeagnaceae 


草 海 桐 科 Goodeniaceae 
莲 叶 桐 科 Hernandiaceae 


IEJÉ RI Labiatae 


百合 科 Liliaceae 

马 钱 科 Loganiaceae 
FJ SERE Lythraceae 
HBF} Malvaceae 


栋 科 Meliaceae 

苦 槛 蓝 科 Myoporaceae 
紫金 牛 科 Myrsinaceae 
P HERI Najadaceae 


铁 青 树 科 Olacaeae 
柳 叶 菜 科 Onagraceae 


锁 阳 科 Cynomoriaceae 
Yb EL BL Cyperaceae 


KEREL Euphorbiaceae 
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属 名 


E 
5E 


BS 





Seriphidium 
Taraxacum 
Tripolium 
Youngia 
Crytomium 
Elaeagnus 
Excoecaria 
Scaevola 
Hernandia 
Halophila 
Thalassia 
Ajuga 
Leucas 
Scutellaria 
Asparagus 
Mitrasacme 
Pemphis 
Althaea 
Hibiscus 
Thespesia 
Xylocarpus 
Myoporum 
Aegiceras 
Cymodocea 
Zannichellia 
Ximenia 
Oenothera 
Thellungiella 
Cynomorium 
Carex 
Cyperus 
Fimbristylis 
Juncellus 
Mariscus 
Remirea 
Scirpus 
Euphorbia 


= -= h = A nm N = = onm om Be = N= Ne -eee U o om WE Nn SF KF Ke eK o SO 


N A 一 





属 名 





WEEP Frankeninaceae 
芯 黄 科 Guttiferae 
IKEE} Hydrocharitaceae 
TP FEE RI Iridaceae 

水 麦 冬 科 Juncaginaceae 
= SAI Lecythidaceae 
豆 科 Leguminosae 


列 当 科 Orobanchaceae 
棕榈 科 Plamae 

$& FEEL Pandanaceae 
白花 丹 科 Plumbaginaceae 


HF} Polygonaceae 
眼 子 菜 科 Potamogetonaceae 


报 春花 科 Primulaceae 


Frankenia 
Calophyllum 
Enhalus 

Iris 
Triglochin 
Barringtonia 
Alhagi 
Astragalus 
Canavalia 
Derris 
Desmodium 
Glycine 
Glycyrrhiza 
Gueldenstaedtia 
Halimodendron 
Indigofera 
Lathyrus 
Melilotus 
Oxytropis 
Pongamia 
Sesbania 
Cistanche 
Orobanche 
Nypa 
Pandanus 
Limonium 
Polygonum 
Rumex 
Halodule 
Phyllospadix 
Posidonia 
Ruppia 
Syringodium 
Zostera 
Glaux 
Lysimachia 


Lysimachia 


BER 
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续 表 





















































B Om JA 种 数 
*tER 科 Ranunculaceae Halerpestes 5 Paspalum 1 
THAT BBL Restionaceae Leptocarpus 1 Phacelurus 3 
红 树 科 Rhizzophoraceae Bruguiera 4 Phragmites 1 
Ceriops 4 Puccinellia 5 
Ceriops 1 Sclerochloa 1 
Kandelia 1 Spartina 3 
Rhizophora 3 Spinifex 1 
蔷薇 科 Rosaceae Potaninia 1 Sporobolus 1 
Potentilla 2 Thuara 1 
Sibbaldia 1 Zoysia 3 
芸香 科 Rutaceae Haplophyllum 1 茜草 科 Rubiaceae Scyphiphora 1 
无 患 子 科 Sapindaceae Allophylus 1 杨柳 科 Salicaceae Popullus 2 
Dodonaea 1 XK BF Scrophulariaceae Castilleja 1 
苦 木 科 Simaroubaceae Suriana 1 Dodartia 1 
Jii BE Solanaceae Lycium 4 Linaria 1 
TR 32 Ft Sonneratiaceae Sonneratia 3 Odontites 1 
Smithia 1 梧桐 科 Sterculiaceae Heritiera 1 
Sphaerophysa 1 IEF} Umbelliferae Cnidium 2 
Trifolum 1 Glehnia 1 
车 前 科 Plantaginaceae Plantago 4 Peucedanum 1 
FAB} Poaceae Achnatherum 1 Schumannia 1 
Aeluropus 2 Seseli 1 
Cenchrus 1 KAF} Zygophyllaceae Nitraria 2 
Crypsis 2 Peganum 1 
Digitaria 3 Zygophyllum 5 
Hordeum 3 TESI]. Tamaricaceae Reaumuria 2 
Ischaemum 1 Tamarix 13 
Lepturus 1 马鞭 草 科 Verbenaceae Avicennia 1 
Leymus 7 Clerodendrum 1 
Panicum 1 Vitex 1 
1 





被 子 植物 门 
双子 叶 植物 纲 


Parapholis 


表 2 -5 黄河 三 角 洲 高 等 盐 生 植物 分 类 表 


(一 ) EPF} Dryopteridaceae 
1. 贯 众 属 Cyrtomium Presl. 
1) 全 缘 贯 众 Cyrtomium falcatum( L. f. ) Presl. 


(=) 更 科 Polygonaceae 


2. 更 属 Polygonum L. 


2) FRA AI Polygonum sibiricum Laxm. 
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SUR 





(=) XE. Chenopodiaceae 
3. 盐 角 草 属 Saliconia L. 
3) 盐 角 草 Saliconia europaea L. 
4. 虫 实 属 Corispermum L. 
4) BE Corispermum puberulum Ijin. 
5) 细 苞 虫 实 Corispermum stenolepis Kitag. 
6) 毛 果 绳 虫 实 Corispermum declinatum Steph. ex Stev. var. tylocarpum( Hance. ) Tsien et C. G. Ma 
5. 32) Chenopodium L. 
7) RERE Chenopodium glaucum L. 
8) ZRMETE RE Chenopodium urbicum L. ssp. sinicum Kung et G. L. Chu. 
6. WJA Atriplex L. 
9) HEX Atriplex centralasiatica Tjin. 
10) 2% Atriplex patens ( Litv. ) Iljin. 
7. 地 肤 属 Kochia Roth. 
11) 碱 地 肤 Kochia scoparia( L. ) Schrad. var. sieversiana( Pall. ) Ulber ex Asch. 
8. GAZE) Suaeda Forsk. ex Scop. 
12) 盐 地 碱 莲 Suaeda salsa( L. ) Pall. 
13) Æ Suaeda glauca( Bge. ) Bge. 
9. 猪 毛 菜 属 Salsola L. 
14) FCA EX Salsola komarovii Tjin. 
15) 刺 沙 莲 Salsola ruthenica jin. 
(四 ) 石竹 科 Caryophyllaceae 
10. HAE HEB Spergularia( Pets. ) J. et C. Presl. 
16) AES Spergularia salina J. et C. Presl. 
CR) BËP} Ranunculaceae 
11. REJA Halerpestes Green 
17) REH Halerpestes ruthenica( Jacq. ) Ovez. 
(六 ) 十 字 花 科 Cruciferae 
12. 独行 菜 属 Lepidium L. 
18) 光 果 宽 叶 独行 菜 Lepidium latifolium L. var. affine C. A. Mey. 
13. 盐 芥 属 Thellungiella O. E. Schulz 
19) &k2F Thellungiella salsuginea( Pall. ) O. E. Schulz. 
(+) 豆 科 Leguminosae 
14. 大 豆 属 Glycine L. 
20) EFA E Glycine soja Sieb. et Zucc. 
15. 35 E Sphaerophysa DC. 
21) 36 Si Sphaerophysa salsula( Pall. ) DC. 
16. HE Glycyrrhiza L. 
22) HÆ Glycyrrhiza uralensis Fisch. 
23) 刺 果 甘草 Glycyrrhiza pallidiflora Maxim. 
17. X 5S) Gueldenstaedtia Fisch. 
24) PRX DAS Gueldenstaedtia maritima Maxim. 
19. SBCA Lathyrus L. 
26) XI WE. Lathyrus maritimus( L. ) Bigel. 
20. 田 善 属 Sesbania Scop. 
27) HI Sesbania cannabina( Retz. ) Pers: 
21. EK Melilotus Mill. . 
28) Al ACHE Melilotus dentata ( Waldsf. et Kitag. ) Pers. 
29) EK Melilotus suaveolens Ledeb. 
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(Fu) ÆR PH Zygophyllaceae 
22. 白 刺 属 Nitraria L. 
30) AR] Nitraria tangutorum Bobr. 
(十 ) 鼠 李 科 Rhamnaceae 
23. 束 属 Ziziphus Mill. 
31) A Ziziphus jujuba Mill. 
(十 一 ) 883€ fI. Malvaceae 
24. &j3*]gj Althaea L. . 
32) %2 Althaea rosea( L. ) Cavan. 
(+=) 树 柳 科 Tamaricaceae 
25. FEN Tamarix L 
33) REBT Tamarix chinensis Lour. 
34) LEWI Tamarix ramosissima Ledeb. 
(+=) HTP Elaeagnaceae 
26. WATIA Elaeagnus L. 
35) 沙 惠 Elaeagnus angustifolia L. 
(十 四 ) 728} Umbelliferae 
27. 蛇 床 属 Cnidium Cuss. 
36) 滨 蛇 床 Cnidium japonicum Miq 
28. 前 胡 属 Peucedanum L. 
37) 滨海 前 胡 Peucedanum japonicum Thunb. 
(十 五 ) 报 春 花 科 Primulaceae 
29. 海 乳 草 属 Glaux L. 
38) 海 乳 草 Glaux maritima L. 
30. 珍珠 菜 属 Lysimachia L. 
39) 海滨 珍珠 菜 Lysimachia mauritiana Lam. 
(十 六 ) 白花 丹 科 Plumbaginaceae 
31. 补血 草 属 Limonium Mill. 
40) 二 色 补 血 草 Limonium bicolor( Bge. ) Kuntz. 
41) 补血 草 Limonium sinense( Girard ) Kuntz. 
42) 烟台 补血 草 Limonium franchetii( Debx. ) Kuntz. 
43) 黄花 补血 草 Limonium aureum(L. ) Hill. 
(EE) 夹 竹 桃 科 Apocynaceae 
32. 罗布 麻 属 Apocynum L. 
44) 罗布 且 Apocynum venetum L. 
CFA SERRE Asclepiadaceae 
33. $554 8k 8 Cynanchum L. 
45) BASE Cynanchum chinense R. Br. 
(十 九 ) 旋 花 科 Convolvulaceae 
34. FT BETES Calystegia R. Br. 
46) 肾 叶 打 碗 花 Calystegia soldanella( L. ) R. Br. 
(二 十 ) 紫 草 科 Boraginaceae 
35. 砂 引 草 属 Messerschmidia L. 
47) 砂 引 草 Messerschmidia sibirica L. 
(二 十 一 ) 马鞭 草 科 Verbenaceae 
36. tg Vitex L. 


48) AAI ER Vitex trifolia L. var. simplicifolia Cham. 


(二 十 二 ) JERR Labiatae 
37. WS fm Scutellaria L. 


2.3 盐 生 植物 资源 


续 表 
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49) 沙滩 黄 芬 Scutellaria strigillosa Hemsl. 
(二 十 三 ) ABL Solanaceae 
38. 枸杞 属 Lycium L. 
50) 枸杞 Lycium chinense Mill. 
51) 宁夏 枸杞 Lycium barbarum L. 
(二 十 四 ) ZÆ Scrophulariaceae 
39. 疗 齿 草 属 Odontites Ludwig 
52) 疗 齿 草 Odontites serotina( Lam. ) Dum. 
(ZTE) 菊 科 Compositae 
40. 碱 落 属 Tripolium Nees. 
53) 碱 范 Tripolium vulgare Nees. 
41. 菊 属 Dendranthema ( DC. ) Des Moul. 
54) 4# Dendranthema indicum( L. ) Des Moul. 
42. 蒲公英 属 Taraxacum L. 
55) 蒲公英 Taraxacum mongolicum Hand. -Mazz. 
43. 乳 世 属 Mulgedium Cass. 
56) SLE Mulgedium tataricum( L. ) DC. 
44. WK Chorisis DC. 
57) Vb EL SESE Chorisis repens( L. ) DC. 
45. db Artemisia L. 
58) HKE Artemisia capillaris Thunb. 
单子 叶 植 物 纲 
(二 十 六 ) 服 子 菜 科 Potamogetonaceae 
46. J| Æ) Ruppia L. 
59) JIS Ruppia maritima L. 
47. KIRJA Zostera L. 
60) HF Zostera marina L. 
61) AKT 3 Zostera caespitosa Miki. 
62) 3K M13 Zostera japonica Aschers. et Graebn. 
48. 是 海藻 属 Phyllospadix Hook. 
63) AEIR Phyllospadix iwatensis Makino. 
64) 黑 纤 维 是 海藻 Phyllospadix japonica Makino. 
(二 十 七 ) AER Najadaceae 
49. ARJA Zannichellia L. 
65) ARX Zannichellia palustris L. 
ARD IRR E. Zannichellia palustris L. var. pedicellata Wahlenb et Rosen. 
(二 十 八 ) 水 麦 冬 科 Juncaginaceae 
50. 水 麦 冬 属 Triglochin L. 
66) 海 韭菜 Triglochin maritimum L. 
67) 7K#A Triglochin palustre L. 
(二 十 九 ) RER Poaceae 
51. 芦苇 属 Phragmites Trin. 
68) 芦苇 Phragmites australis ( Cav. ) Trin. ex Steud. 
52. WAP IB Puccinellia Parl. 
69) KWF Puccinellia macranthera Krecz. 
70) 星星 草 Puccinellia tenuiflora ( Griseb. )Scribn. et Merr. 
71) 88 TE RAE. Puccinellia hauptiana ( Trin. ) Krecz. 
72) RÆ Puccinellia distans( Jacq. ) Parl. 
73) WRA Puccinellia micrandra( Keng) Keng 








13 盐 生 植物 资源 
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S3， 赖 草 属 Leymus Hochst. 
74) 滨 麦 Leymus mollis( Trin. ) Hara. 
75) Hii Leymus secalinus( Georgi) Tzvel. 
54. $$ EJA Aeluropus Trin. 
76) TEE Aeluropus sinensis( Debeaux ) Tzvel. 
55， 结 缕 草 属 Zoysia Willd. 
77) KMAR Zoysia macrostachya Franch. et Sav. 
78) 结 缕 草 Zoysia japonica Steud. 
56. 大 米 草 属 Spartina Schreb. ex J. E. Gmel. 
79) KĘ Spartina anglica C. E. Hubb. 
57. 人 硬 草 属 Sclerochloa Beauv. 
80) 硬 草 Sclerochloa kengiana( Ohwi) Tzvel. 
58. REDE ET RES Ischaemum L. 
81) 毛 鸭 嘴 草 Ischaemum antephoroides ( Steud. ) Miq. 
59. 束 尾 草 属 Phacelurus Griseb. 
82) 束 尾 草 Phacelurus latifolius( Steud. ) Ohwi 
(变种 ) 狭 叶 束 尾 草 Phacelurus latifolius( Steud. ) Ohwi var. angustifolius( Debeaux ) Kitagawa 
60. HÆJ Imperata Cyr. 
83) HZ Imperata cylindruca( L. ) Beauv. 
(三 十 ) YER Cyperaceae 
61. ERR Scirpus L. 
84) 扁 杆 茂 草 Scirpus planiculmis Fr. Schmidt. 
62. AHAB Fimbristylis Vahl. 
85) FERRE A Fimbristylis ferrugineae( Y. ) Vahl. 
63. ER Carex L. 
86) 第 草 Carex kobomugi Ohwi. 
87) SEH: 3E S Carex pumila Thunb. 
88) REM SER Carex scabrifolia Steud. 
(三 十 一 ) BEA Iridaceae 
64. Sl Iris L. 
89) 4# Iris lactea Pall. var. chinensis( Fisch. ) Koidz. 


2.3.3 WERDER DUE OSE PRO TERI 


盐 生 植 物 能 够 在 盐 渍 土壤 上 正常 生长 发 育 并 完成 其 生活 史 , 因 此 ,人 们 认为 这 类 植物 必然 具 
有 独特 的 抗 盐 机 理 。 特 别 是 某 些 真 盐 生 植物 ,在 非 盐碱地 上 生长 不 良 , 有 的 只 开花 不 结实 ,有 的 
甚至 不 能 开花 结实 。 因 此 ,长 期 以 来 许多 科学 家 把 盐 生 植物 作为 研究 植物 耐 盐 机 理 的 模式 材料 。 
由 盐 生 植物 的 类 型 可 以 看 出 , 盐 生 植物 耐 盐 的 生理 基础 是 不 同 的 ,但 有 一 点 是 相同 的 , 即 维持 细 
胞 质 低 Na* ,或 更 确切 地 说 维持 细胞 质 及 除 液 泡 外 细胞 器 的 低 Na" /K* 比 是 盐 生 植物 抗 盐 的 关 
键 。 盐 生 植 物 可 以 通过 拒 盐 、 泌 盐 和 稀 盐 方式 达到 这 一 目的 。 稀 盐 , 即 把 Na’ 区 域 化 到 液 泡 中 的 
耐 盐 方 式 与 非 盐 生 植物 相似 ,不 涉及 盐 腺 等 特殊 结构 的 发 育 。 因 此 ,关于 Na -区 域 化 及 外 排 分 子 
机 理 研究 已 成 为 植物 耐 盐 分 子 机 理 热 点 领域 。 利 用 盐 生 植物 作为 模式 材料 主要 有 稀 盐 盐 生 植物 
Eh Hb PRE ( Suaeda salsa) 、 红 树 科 (Rhizophoraceae) 植 物 、 可 诱导 CAM 植物 冰 叶 日 中 花 (Mesembry- 
anthemum crystallinum) ,小 盐 盐 生 植 物 二 色 补 血 草 ( Limoniaon bicolor) 和 十 字 花 科 植 物 盐 芥 ( Thel- 
lungiella halophila) , 耐 盐 植物 主要 有 大 麦 .甜菜 和 高 梁 等 。 
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2.3.4 盐 生 植物 的 开发 利用 及 保护 


我 国 盐 生 植物 资源 十 分 丰富 , 盐 生 植物 资源 与 人 类 关系 十 分 密切 ,是 重要 的 抗 盐 基因 资源 。 
那么 ,我 们 如 何 合理 开发 和 利用 这 些 盐 生 植物 ,合理 保护 和 发 展 这 些 盐 生 植物 ,使 我 们 能 够 可 持 
续 地 利用 这 些 盐 生 植物 ,使 它们 能 够 持续 地 为 生态 平衡 和 我 们 人 类 服务 ,是 摆 在 我 们 面前 的 一 个 
极为 重要 的 课题 。 

(1) 盐 生 植物 资源 的 合理 利用 

盐 生 植物 资源 的 合理 利用 ,就 是 达到 经 济 效益 .生态 效益 和 社会 效益 的 和 谐 和 统一 ,要 实现 
这 一 目标 ,就 需要 做 好 以 下 几 个 方面 的 工作 。 

加 强 综合 利用 ”许多 盐 生 植物 具有 重要 经 济 价值 ,所 以 , 盐 生 植物 的 开发 利用 从 来 没有 停止 
过 。 以 往 在 对 植物 资源 利用 上 ,往往 采取 单一 的 生产 经 营 方式 ,产生 大 量 的 “ 余 料 ” ,不 仅 造成 资 
源 的 极 大 浪费 ,而 且 " 余 料 ”成 为 难以 处 理 的 废物 ,造成 环境 污染 ,例如 ,黄河 三 角 洲 芦苇 作为 造 
纸 原料 等 造成 大 量 废物 和 废水 。 要 解决 这 些 问 题 , 必须 发 展 相关 产业 ,形成 产业 链 , 从 而 实现 资 
源 的 综合 利用 。 

深 细 加 工 ”山区 和 边远 地 区 提供 给 市 场 的 植物 产品 常常 是 原料 或 初级 产品 ,这 种 产品 附加 
值 低 , 经 济 效益 差 ,而 且 粗 .条 和 简陋 ,这样 造成 运输 量 大 ,运销 成 本 高 ,这 是 山区 和 边远 地 区 盐 生 
植物 资源 优势 难以 转化 为 经 济 优势 的 致命 弱点 。 在 盐 生 植物 资源 的 开发 利用 中 , 随 着 资源 初级 
产品 一 初 加 工 产品 一 精 加 工 产品 的 转化 ,产品 的 价格 成 倍 甚至 几 十 们 的 增加 ,而 且 所 消耗 的 资源 
量 大 幅度 下 降 , 有 利于 减轻 资源 所 承受 的 压力 ,提高 产品 的 加 工 深度 ,改变 产品 初级 化 .原料 化 、 
档次 低 的 产品 ,是 植物 资源 开发 利用 的 必由之路 。 例 如 ,新疆 的 树 柳 ,作为 原料 编 成 出 口 的 签 和 
E ,消耗 大 量 资源 ,附加 值 很 低 。 如 果 开 发 其 中 天 然 活 性 成 分 , 制 成 药物 等 就 可 以 大 大 提高 其 附 
加 值 。 资 源 丰 富 的 山区 和 边远 地 区 往往 由 于 缺乏 资金 和 技术 ,这 一 难题 无 法 解决 ,可 以 将 自身 的 
资源 优势 和 劳动 力 优势 与 发 达 地 区 的 经 济 .科技 优势 结合 起 来 ,互惠 互利 。 另 外 ,政府 部 门 要 在 
政策 上 扶持 现 有 企业 深加工 的 项 目 ,使 资源 合理 利用 ,多 次 增值 。 

持续 利用 ”由 于 野生 盐 生 植物 自然 减少 和 人 为 的 乱 采 滥 挖 ,造成 了 盐 生 植物 资源 急剧 下 降 。 
例如 西北 地 区 的 甘草 ,由 于 市 场 看 好 ,群众 群起 乱 挖 ,不 长 时 间 即 造成 甘草 资源 匮乏 ,市场 甘草 短 
缺 。 为 了 避免 这 种 轴 惟 行为 ,有 必要 将 盐 生 植物 资源 交 由 地 方 政府 管 理 , 或 由 集体 或 个 人 承包 ， 
实行 政府 指导 下 的 有 序 利 用 。 在 利用 野生 盐 生 植物 资源 中 ,一 定 要 做 到 :中 根据 盐 生 植物 资源 的 
贮 量 及 生长 年 限 有 计划 地 发 展 利用 , 既 不 要 因为 一 时 市 场 好 销 而 过 度 采集 ,也 不 要 因为 一 时 市 场 
AAT BR EUR ; QR RE ,给 盐 生 植物 以 休养 生息 的 机 会 ;图 采 大 留 小 ,采集 数量 不 能 大 
于 生产 量 , 达 到 能 够 持续 地 采集 下 去 ;四 适当 人 为 补 种 ,以 补偿 种 群 密度 ;@ 如 果 利用 盐 生 植 
物 作为 饲料 发 展 畜 牧 业 ,要 根据 盐 生 植物 生长 发 育 情 况 ,给 盐 生 植物 以 休养 生息 的 机 会 ,避免 
过 度 放 牧 。 

充分 发 挥 植物 资源 的 生态 效益 ”在 开发 利用 盐 生 植物 资源 方面 ,生产 的 植物 产品 及 同时 生 
产 的 废料 ,一 定 不 能 污染 环境 ,保持 优良 的 生态 环境 ,实现 可 持续 利用 和 发 展 。 另 外 ,在 采集 挖 
掘 植物 材料 时 ,要 注意 不 要 采集 水 土 保持 区 域 的 资源 植物 ,因为 它们 在 防止 水 土 流失 方面 ,发 
挥 着 极其 重要 的 生态 效益 。 即 使 有 经 济 价值 的 盐 生 植物 也 不 要 集中 采 挖 ,避免 该 物种 突然 碱 
少 造成 生态 退化 。 而 是 利用 组 织 培养 .悬浮 培养 、 细 胞 工程 等 生物 技术 开发 利用 这 些 经 济 价值 
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的 盐 生 植 物 。 

变 野生 为 人 工 栽培 种 植 ,建立 商 品 基 地 ”野生 盐 生 植物 往往 分 布 零散 .产量 低 、 质 量 差 , 如 能 
人 工 就 地 种 植 ,实行 人工 筛 选 .培育 和 栽培 , 则 既 能 批量 生产 ,又 能 保证 质量 ,投资 少 而 效果 大 。 
另 一 方面 ,可 以 根据 研究 配套 栽培 技术 ,实现 产量 和 品质 的 最 大 化 。 

引种 驯化 世界 各 地 的 盐 生 植物 ,为 我 所 用 ”世界 盐 生 植物 资源 十 分 丰富 ,大 部 分 没有 被 研 
究 过 ,所 以 新 的 盐 生 植物 资源 会 不 断 地 被 发 据 出 来 。 另 外 , 随 着 科学 的 进一步 发 展 , 原来 看 似 没 
有 用 的 植物 成 分 ,通过 不 断 研究 ,会 发 现 它们 的 新 用 途 。 我 们 可 以 根据 我 国 盐碱地 地 区 的 地 理 、 
气候 和 盐碱地 土壤 特点 引种 与 之 相似 而 当地 没有 的 盐 生 植 物 ,从 而 加 以 开发 利用 。 

建立 工厂 化 基地 ,开发 利用 稀有 或 濒危 经 济 盐 生 植物 ”对 有 经 济 价值 的 稀有 或 濒危 经 济 盐 
生 植物 要 利用 组 织 堵 养 进行 快 繁 ,实行 工厂 化 育 昔 ,也 可 以 进行 细胞 悬浮 培养 .工厂 化 加 工 .提取 
和 纯化 其 功能 成 分 。 

培育 新 的 盐 生 植物 利用 常规 育种 .基因 工程 和 细胞 工程 等 手段 培育 新 的 有 经 济 效益 和 社 
会 效益 的 盐 生 植物 ,用 于 盐碱地 的 开发 利用 。 目 前 ,由 于 绝 大 多 数 盐 生 植物 的 遗传 转化 体系 没有 
建立 ,所 以 利用 基因 工程 培育 新 的 有 经 济 效益 和 社会 效益 的 盐 生 植物 存在 很 大 困难 , 而 利用 细胞 
工程 在 技术 上 也 有 很 多 问题 。 因 此 ,目前 盐 生 植物 育种 仍然 以 自然 筛选 .辐射 加 压 划 选 .杂交 育 
种 等 常规 育种 为 最 有 效 方法 。 

(2) 盐 生 植物 资源 的 保护 

盐 生 植物 是 十 分 珍贵 的 自然 资源 ,其 中 有 些 可 以 食用 ,有 的 可 以 作为 药材 ,有 的 可 以 作为 蔬 
菜 , 有 的 可 以 作为 饲料 ,有 的 可 以 作为 木材 ,有 的 可 以 作为 绿化 物种 ,有 的 可 以 作为 能 源 植 物 ,还 
有 的 可 以 作为 重要 化 工 原料 (造纸 ) 等 ( 赵 可 夫 和 冯 立 田 ,2001 ) 。 特 别 是 生长 在 海岸 和 滩涂 地 区 
盐 生 植物 ,如 大 米 草 和 红 树 林 对 防潮 固 浴 有 十 分 重要 的 意义 。 其 次 ,在 理论 研究 方面 , 盐 生 植物 
耐 盐 机 理 及 耐 盐 关 键 基因 分 离 .克隆 及 转基因 耐 盐 作 物 新 品种 培育 方面 都 有 着 特殊 意义 。 盐 生 
植物 的 生存 环境 特别 恶劣 ,所 以 盐碱地 的 生态 系统 本 身 就 非常 脆弱 ,而 人 类 活动 及 环境 日 益 恶 
化 ,使 得 许多 盐 生 植物 种 类 濒临 灭绝 ,因此 , 盐 生 植物 资源 保护 ,建立 国家 级 盐 生 植物 资源 库 就 成 
为 了 当务之急 。 


2.4 盐 生 植物 耐 盐 的 形态 学 基础 


盐 生 植物 长 期 生活 在 高 盐 环 境 中 ,通过 拒 盐 、. 排 盐 和 稀 盐 三 种 途径 来 达到 避免 盐 害 的 目的 : 
(DIE s ( salt exclusion ) , 某 些 植物 的 根 及 根茎 结合 部 对 盐 离子 的 透 性 很 小 或 阻止 盐 离 子 向 地 上 部 
分 运输 ,因此 ,在 一 定 浓度 的 盐分 范围 内 , 根 很 少 吸收 盐分 ,或 者 根系 吸收 的 盐分 主要 积累 在 根 、 
根茎 结合 部 和 叶鞘 中 ,使 叶片 Na -等 盐 离 子 显 著 低 于 根 中 。 如 芦苇 等 拒 盐 只 发 生 在 局 部 组 织 ,如 
根 吸 收 的 盐 类 只 积累 在 根 细胞 或 叶鞘 细胞 的 液 泡 内 ,不 向 地 上 部 分 运转 ,地 上 部 分 “拒绝 "吸收 
盐分 ;@ 泌 盐 (salt excretion) ,也 称 排 盐 , 指 植物 将 吸收 的 盐分 通过 盐 腺 (salt glands) s ti 3€ 76 
(salt bladders ) 把 盐 主 动 分 泌 到 茎 叶 的 表面 ,尔后 被 雨水 冲刷 脱落 ,防止 过 多 盐分 在 体内 的 积累 ， 
如 二 色 补 血 草 通过 多 细胞 盐 腺 泌 盐 ,而 滨 蒙 则 通过 盐 宫 泡 排 盐 。 此 外 有 些 植 物 将 吸收 的 盐分 转 
移 至 老 叶 中 积累 ,最 后 叶片 脱落 ,以 此 来 阻止 盐分 在 体内 的 过 量 积 累 ,如 棉花 等 ;@ 稀 盐 ( salt di- 
lution) , 某 些 盐 生 植物 将 吸收 到 体内 的 盐分 ,通过 两 种 稀释 方式 使 盐分 不 致 发生 毒害 :一 是 通过 
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快速 生长 ,细胞 大 量 吸 水 或 增加 肉质 化 程度 使 组 织 含 水 量 提高 ;二 是 通过 细胞 的 区 域 化 作用 将 盐 
分 集中 于 液 泡 ,使 水 势 下 降 ,保证 吸水 。 这 两 种 稀释 方式 往往 是 密切 联系 的 ,如 盐 地 碱 茵 在 盐 碱 
地 上 通过 把 盐 离 子 区 域 化 到 液 泡 中 ,一 方面 降低 盐 离 子 对 细胞 质 代谢 的 毒害 , 另 一 方面 降低 细胞 
渗透 势 ,使 细胞 继续 吸水 并 发 生肉 质 化 。 这 类 盐 生 植物 叶片 及 幼 茎 中 往往 积累 大 量 盐 分 ,所 以 ， 
这 类 盐 生 植物 也 称 为 积 盐 型 盐 生 植物 (salt accumulator) 。 

三 种 类 型 的 盐 生 植物 长 期 生活 在 高 盐 环 境 中 ,都 已 经 形成 了 相应 的 形态 学 结构 以 适应 拒 盐 、 
排 盐 和 稀 盐 的 机 制 , 只 不 过 有 的 非常 明显 ,如 盐 腺 和 盐 宫 泡 , 有 的 较 明显 ,如 叶片 的 肉质 化 ,有 的 
则 不 明显 ,如 根部 拒 盐 。 


2.4.1 拒 盐 的 形态 学 基础 


所 谓 假 盐 生 植物 , 即 Levitt 等 所 说 的 拒 盐 植 物 ,是 一 类 其 根部 细胞 膜 和 其 他 组 织 对 盐 离 子 具 
有 很 强 的 选择 性 ,就 是 拒绝 或 较 少 吸收 Na* 和 Cl ,并 可 以 将 Na* Cl” 积累 在 根部 和 蕉 基部 ( 如 
叶鞘 薄 壁 细胞 和 维 管束 木质 部 薄 壁 细胞 ) 的 植物 。 将 NaC] 积累 在 根部 或 蕉 基部 的 意思 是 ,即使 
外 界 NaCl 进入 植物 体 ,植物 将 NaCl 贮存 在 根部 或 茎 基部 , 而 不 向 地 上 部 分 运输 ,从 而 使 地 上 部 
分 (叶片 .生长 点 及 生殖 器 官 ) 免 受 盐 害 。 因 此 , 拒 盐 植物 的 显著 特点 就 是 ,在 一 定 盐 环境 中 叶片 
等 地 上 器 官 Na 和 Cl 含量 远 远 低 于 根 中 Na 和 Cl 含量 。 

大 部 分 单子 叶 植 物 都 表现 出 拒 盐 特性 ,在 禾 本 科 (OP 
植物 之 中 尤其 突出 ,如 芦 芋 就 是 一 种 典型 的 拒 盐 植物 。 
Matsushita( 1991) 报道 ,芦苇 生长 在 不 同 盐 度 下 ,其 地 
上 部 分 和 根部 的 Na -含量 均 随 外 界 盐 度 升 高 而 升 高 ， 
但 根部 含 盐 量 的 增加 数量 远 高 于 地 上 部 分 , 在 
50 mmol/L NaCl 条 件 下 ,根部 Na -含量 为 地 上 部 分 含 
量 的 3.38 倍 ,水 称 昌 然 也 拒 盐 ,但 是 比 芦苇 差 很 多 (图 
2 -5) 。 这 也 是 为 什么 芦 革 可 以 生长 在 滩涂 盐碱地 而 
水 稻 则 不 能 的 原因 之 一 。 

很 遗憾 ,关于 拒 盐 植 物 根 和 荃 部 拒 盐 的 形态 学 机 
制 目前 尚 不 清楚 。 

过 去 ,人 们 一 直 认 为 根 的 内 皮层 ,特别 是 凯 氏 带 可 
能 在 拒 盐 过 程 中 起 重要 作用 。 但 是 , 越 来 越 多 事实 否 
定 了 这 一 推论 。 

近来 利用 冷冻 分 析 扫 描 电 子 显 微 镜 进行 不 同 耐 盐 E. T a Em 
小 麦 根 从 表皮 BR VAL RJE PORE BR PK JS Bp EE 298 生长 介质 中 NaCIl 浓 度 /mmol.L! 
胞 中 Na .Cl 和 进行 定量 分 析 发 现 , 内 皮层 不 是 ”图 2 s 不 同 盐 度 下 芦苇 .水稻 根部 (b) 
拒 盐 关 键 部 位 ,而 中 柱 鞘 和 木质 部 薄 壁 细胞 在 拒 盐 过 和 地 上 部 分 (a) Na 含量 
程 中 起 重要 作用 (Lauchli 等 ,2008 ) 。 ( 引 自 Matsushita 和 Matoh ,1991) 

通过 植物 解剖 学 和 植物 生理 学 的 研究 ,发 现 植 物 
根系 吸收 Na* .Cl 后 ,在 向 上 运输 的 过 程 中 ,大 部 分 Na 积累 在 根部 或 茎 基部 ,所 以 根部 和 茎 基 
部 中 Na 含量 特别 高 ,同时 发 现 , 在 Nat 含量 增 大 的 同时 , 茎 基部 或 根部 的 K' 含量 也 随 之 降低 ， 
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因而 推论 ,木质 薄 壁 细胞 从 木质 导管 中 吸收 Na * LGB AN CAD SE PK 与 木质 部 导管 中 
Na' 进行 离子 交换 来 完成 的 。 木 质 部 薄 壁 细胞 有 没有 这 种 能 力 进行 离子 交换 ,成 为 大 家 的 讨论 
中 心 。Kramer 等 (1978 ) 很 快 发 现 这 类 植物 的 木质 部 薄 壁 细胞 在 盐 汪 条件 下 ,可 以 分 化 成 传递 细 
胞 (transfer cells) ,传递 细胞 具有 较 大 的 质 膜 表 面积 ,可 以 高 速 进行 离子 交换 ,从 而 解决 了 这 个 
疑问 。 后 来 ,Winter( 1980) 利 用 放射 性 ”Na’* 和 C1- 研究 了 三 叶 草 (Trifolium alexahdrinum ) ,他 
Yr" Na 和 C1 施 到 用 盐 处 理 的 三 叶 草 叶片 上 ,”Na* 和 Cl 很 快 被 运输 到 其 茎 基部 和 根部 , 因 
此 而 提出 离子 从 叶片 被 重新 吸收 运 到 根部 和 茎 部 ,是 通过 木质 部 向 韧 皮 部 传递 的 假说 , 即 通过 
木质 部 传递 细胞 运 到 韧 皮 部 传递 细胞 ,进入 韧 皮 部 第 管 ,然后 通过 得 管 将 离子 运输 到 茎 基部 或 
根部 。 

根据 以 上 实验 事实 ,Lauchli( 1984) 提出 了 脉 内 再 循环 (intraveinal recycling) 假说 , 而 后 被 逐 
步 地 完善 (图 2 -6, 另 见 彩 插 ) (Tester 56,2003) 。 同 样 的 道理 ,在 NaCl 处 理 条 件 下 , 拒 盐 植物 根 
吸收 的 Na "通过 木质 部 导管 运 到 地 上 部 分 或 根茎 部 ,再 通过 木质 部 传递 细胞 运 到 韧 皮 部 传递 
细胞 ,进入 韧 皮 部 得 管 ,然后 通过 筛 管 将 离子 运输 到 茎 基部 或 根部 ,最 后 通过 根 细 胞 质 膜 Na / 
H’* 道 向 转运 蛋白 分 泌 到 根 外 ,形成 一 个 循环 。 但 传递 细胞 是 否 被 盐 胁 迫 专 一 性 诱导 ,这 些 传 
递 细胞 在 拒 盐 作 用 中 的 详细 作用 , 脉 内 再 循环 在 排 盐 过 程 中 所 占 份额 及 普遍 性 等 均 有 待 深入 
研究 。 








zx 
X 
Jf 
部 
根 
一 > 质 外 体 途 径 
表皮 和 皮层 内 皮层 中 柱 


图 2-6 Na’ 在 非 盐 生 植物 脉 内 再 循环 的 模型 
红 箭 头 表示 Na* 进入 植物 体内 并 通过 木质 部 向 地 上 部 分 运输 或 运 出 液 泡 ,降低 这 一 过 程 可 以 提高 植物 
耐 盐 人 性 。 绿 箭头 表示 Na 从 木质 部 卸载 .区 域 化 到 液 泡 中 .从 地 上 部 分 通过 韧 皮 部 运 回 根部 运输 及 运 出 细 
胞 ,增加 这 一 过 程 可 以 提高 植物 耐 盐 性 。 叶 绿 体 :绿色 ;线粒体 :橙色 ;过 氧化 物体 :红色 ;内 质 网 :深蓝 色 ; 液 
泡 :无 色 。 细 胞 器 中 问号 表示 Na? 进出 该 细胞 器 机 制 不 清楚 。( 引 自 Tester 和 Davenport ,2003 ) 
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近年 来 分 子 生物 学 证 据 表 明 ,木质 部 薄 壁 细胞 质 膜 上 的 HKTI 具有 从 木质 部 导管 中 Na HI 
Xt Na? ,并 通过 韦 皮 部 运 回 根部 的 作用 ( Ren 等 ,2005 ; Davenport 等 ,2007 ) 。 


2.4.2 沙 盐 的 形态 学 基础 


刻 盐 盐 生 植物 最 显著 的 形态 结构 特征 是 具有 沁 盐 结构 ,可 将 体内 过 多 的 盐分 排出 体外 。 这 
种 结构 包括 盐 腺 和 盐 夸 泡 两 类 。 泌 盐 盐 生 植 物 的 盐 腺 和 盐 守 泡 是 唯一 与 非 盐 生 植 物 可 以 区 别 的 
典型 结构 ,这 种 结构 主要 分 布 在 植物 的 荃 . 叶 表面 等 地 上 部 分 器 官 ,主要 功能 是 把 植物 体内 过 多 
盐分 分 记 到 体外 或 储存 在 盐 圳 泡 中 。 因 此 , 盐 腺 和 盐 圳 泡 在 调节 沁 盐 盐 生 植物 体内 的 离子 平衡 、 
维持 渗透 压 稳定 及 提高 植物 的 耐 盐 性 等 方面 发 挥 重 要 作用 。 

(1) AWE 

ik FE il (salt bladder) 具有 这 盐 功 能 发 现 于 1959 年 ,在 此 之 前 , 它 被 认为 是 贮藏 水 分 的 器 官 。 
EERE LAD AH T SERE Chenopodiaceae ) 的 一 些 属 中 , Tz 3 Jii ( Atriplex ) 的 所 有 种 类 BE IR ( Chenopo- 
dium) 的 多 数 种 类 以 及 猪 毛 菜 属 (Salsola) 的 部 分 种 类 。 

盐 夺 泡 的 结构 ” 盐 训 泡 的 结构 相对 简单 ,一 般 情况 下 , 盐 赛 泡 有 1 个 柄 (1 ~4 个 柄 细胞 ) 和 1 
个 膨大 的 泡 状 细胞 ,其 直径 80 ~ 200 hm, 但 形状 在 不 同 植物 .其 至 相同 植物 不 同 器 官 也 不 尽 相 
同 。 如 滨 获 叶片 气球 状 圳 泡 细 胞 (图 2 -7a) , 冰 叶 日 中 花 的 盐 宫 泡 不 具 柄 ; 柄 细胞 的 结构 与 盐 腺 
的 各 种 细胞 相似 ,细胞 质 浓 稠 ,有 较 多 的 线粒体 .内 质 网 和 许多 小 液 泡 ,与 盐 腺 不 同 的 是 , 盐 宫 泡 
柄 细胞 含有 叶绿体 。 柄 细胞 通过 大 量 胞 间 连 丝 与 泡 状 细胞 和 相 邻 的 叶肉 细胞 相连 (图 2 -7b) ,成 
熟 的 泡 状 细胞 有 一 个 很 大 的 中 央 液 泡 ,边缘 细胞 质 中 含有 线粒体 .小 液 泡 高 尔 基 体 和 叶绿体 (图 
2 -7c) 。 盐 宫 泡 有 一 层 很 厚 的 .多 层 的 角质 层 与 表皮 细胞 连接 (图 2 -7b)。 冰 叶 日 中 花 的 盐 宫 
泡 结 构 ( 图 2 -8a) ,NaCl 溶液 处 理 一 定时 间 后 一 部 分 盐 宫 泡 发 育成 的 腺 毛 (图 2 -8b) ,用 尖端 小 
于 0.5 hm 玻璃 吸管 吸取 盐 宫 泡 中 的 液体 ,经 分 析 表 明 盐 处 理 后 冰 叶 日 中 花 的 盐 赛 泡 中 的 Na Y 
度 超 过 1 moL( 图 2-8c)。 

盐 守 泡 的 发 育 ” 盐 夺 泡 是 由 某 些 表皮 细胞 发 育 而 来 。 盐 圳 泡 在 叶子 发 育 的 很 早 阶 段 就 开始 
形成 ,其 发 育 过程 如 图 2 -9 pk. FRR RPA ARRON RARE, PEN HERR 
过 程 中 都 有 某 些 表皮 细胞 发 育成 盐 襄 泡 ,如 Atriplex centersifolia , 男 一 种 表皮 细胞 则 只 在 幼 叶 发 育 
阶段 形成 盐 吉 泡 ,如 Atriplex hortensis。 





` RS MEC - 
f 胞 间 连 





(b) (c) 


图 2 -7 RË (Atriplex spongiosa) 盐 囊 泡 (a) Hh RELA Al ( b) 和 盐 囊 泡 结构 (c) 
B. 气球 状 囊 泡 细胞 ;S. 柄 细胞 。( 引 自 赵 可 夫 和 李 法 曾 ,1999) 
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b l A] * 
图 2-8 冰 叶 日 中 花 ( Mesembryanthemum crystallinum ) 盐 囊 泡 结构 


(a) NaCl 溶液 处 理 后 叶片 表面 扫描 电镜 显示 的 盐 赛 泡 ;(b) NaCl 处 理 后 叶片 尖端 和 昔 片 的 一 部 分 盐 囊 泡 
发 育成 的 腺 毛 结构 ;(e) 盐 赛 泡 ( 位 于 荃 叶 其 他 部 位 的 再 怎么 处 理 也 不 变 ) 。( 引 自 Adams 等 ,1998 ) 





图 2-9 RERE (Atriplex centralasiatica) 叶片 赛 泡 的 发 育 过 程 


(a) 细胞 质 浓 厚 的 表皮 细胞 ;(b) 增 大 的 原始 细胞 ;(c) 盐 面 泡 原始 细胞 及 其 经 第 一 次 分 裂 后 
形成 的 两 个 子 细胞 ;(d) 具有 一 个 柄 细胞 的 盐 宫 泡 , 示 泡 状 细胞 和 柄 细胞 ; (e) 具有 两 个 柄 细胞 的 
盐 囊 泡 , 具 分 生 能 力 的 柄 细胞 分 裂 成 两 个 细胞 。( 引 自 杨 美 娟 ,2005 ) 


叶 表 皮 中 盐 宫 泡 的 大 小 .密度 变化 与 土壤 盐 度 . 光 强 .通气 性 有 关 ,表皮 中 盐 吉 泡 的 密度 从 叶 
尖 到 叶 基 是 逐渐 降低 的 ,同时 近 轴 叶 表面 比 远 轴 叶 表面 的 密度 低 。 单 位 叶 面 积 盐 囊 泡 的 数量 随 
着 叶 的 成 熟 而 下 降 。 盐 度 的 提高 导致 盐 赛 泡 密度 的 降低 以 及 泡 状 细胞 直径 的 增加 。 减 少 光 强 及 
气体 的 缺乏 通常 导致 盐 囊 泡 密度 的 降低 。 即 使 盐 圳 泡 已 发 育 完全 提高 盐 浓度 仍 可 以 使 盐 囊 泡 明 
显 增 大 ,其 密度 除了 受 数目 还 受 叶 面积 影响 ,如 环境 因子 明显 影响 叶 面 积 对 密度 可 造成 很 大 影响 。 

ELMER Lil Storey 等 (1983 ) 利用 X 线 微 量 分 析 法 对 生长 在 NaCl Wb SHOP B9 oe ae 
(Atriplex spongiosa ) 叶片 的 不 同 部 位 的 细胞 及 细胞 的 不 同 部 位 的 Na" .K* .Cl 等 离子 进行 定位 分 
析 , 认 为 叶 细 胞 的 细胞 质 倾向 于 选择 K^ 而 排斥 Na'o Nat .Cl 离子 经 过 一 系列 耦 联 的 离子 运输 
并 区 域 化 最 终 进 入 盐 圳 泡 的 大 液 泡 中 (图 2 - 10) 。 离 子 进 入 历 泡 后 , 即 暂时 贮存 在 宫 泡 里 ,如 果 
遇 到 破坏 因子 ,如 大 风 、 暴 雨 或 触 碰 , 盐 囊 泡 破裂 或 脱落 将 盐 离 子 释放 出 来 。Barkla 等 (2002 ) 发 
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现 冰 叶 日 中 花 盐 圳 泡 中 液 泡 上 的 Na* /H* 3 [i] fis 
蛋白 和 V - H* - ATPase 在 盐 囊 泡 的 盐分 积累 中 起 重 
要 作用 。 至 于 来 自 叶 肉 细 胞 间隙 的 离子 等 如 何 通过 
与 柄 细胞 相连 的 表皮 细胞 进入 柄 细胞 及 泡 状 细胞 等 
的 详细 过 程 有 待 研究 。 

(2) 盐 腺 

早 在 19 世纪 后 期 ,人 们 就 在 白花 丹 科 ( Plumbagi- 
naceae ) 和 树 柳 科 ( Tamaricaceae ) 植物 中 发 现 了 盐 腺 
(salt gland) ,从 那 时 起 对 盐 腺 的 结构 .功能 和 泌 盐 机 
制 及 其 生物 学 意义 展开 了 广泛 的 研究 。 盐 腺 分 布 于 
双子 叶 植物 11 科 17 个 属 以 及 单子 叶 植 物 禾 本 科 
( Poaceae ) 某 些 种 的 地 上 部 分 ,而 Chloroideae 亚 科 植 
物 的 盐 腺 具有 很 弱 的 分 泌 功 能 或 无 分 泌 功 能 。 

a. 盐 腺 的 结构 “ 盐 腺 的 结构 在 不 同 植物 中 差异 
很 大 ,但 在 同一 个 科 中 的 植物 是 很 相似 的 。 根 据 结构 
的 不 同 可 将 盐 腺 分 为 两 种 类 型 , 即 多 细胞 盐 腺 (multi- 2-10 RÆ 600 mmol . 工 ”NaCl 
cellular gland) üXX £8 Bi ik Bi ( bicellular gland) 。 oe PED bh BE rela ot 

CLEAR OSIRIA 16 个 细胞 组 成 ,如 平时 gM REANIM Bae 
LPS ( Limonium platyphyllum) 的 盐 腺 有 4 个 分 泌 细 E 表皮 细胞 ( 液 泡 ) ;B. 泡 状 细胞 ( 液 泡 ) ;G. 保 
胞 ,4 个 内 杯 状 细胞 ,4 个 外 杯 状 细胞 和 4 个 毗邻 细胞 SUBIR: RA CU hO HSE HF CST 
组 成 (图 2 - 11a) 。 而 树 柳 科 植 物 的 盐 腺 有 排列 成 对 T 
的 8 个 细胞 组 成 ,如 无 叶 树 柳 ( Tamarix aphylla) 的 盐 腺 有 2 个 液 泡 化 的 收集 细胞 和 6 个 分 泌 细胞 
组 成 (图 2 - 11b), 

多 细胞 盐 腺 具有 以 下 几 个 共同 特点 :人 @@ 腺 体 均 是 由 数目 不 等 的 收集 细胞 .分泌 细胞 . 基 细胞 
或 柄 细胞 等 多 细胞 共同 组 成 ;@ 腺 体 除 最 内 部 细胞 和 基层 下 部 细胞 之 间 的 渗入 区 域 一 小 部 分 外 ， 
几乎 全 部 被 有 1 层 角 质 层 。 角 质 层 通常 沿 着 腺 体外 表面 把 分 泌 细 胞 的 胞 壁 分 开 , 一 般 在 分 泌 细 
胞 和 角质 层 之 间 ,形成 一 个 大 的 收集 室 。 在 许多 腺 体 中 , 沿 着 最 内 部 腺 体 细胞 或 基部 细胞 侧 壁 之 
间 没 有 细胞 壁 ,出 现 一 种 独特 的 界面 结构 ,在 这 个 部 位 ,角质 层 物质 较 之 在 角质 层 衬 质 中 常 观察 
的 联合 豆包 层 和 小 纤 丝 电 子 更 致密 。 虽 然 不 规则 的 原生 质 膜 的 小 泡 是 一 个 共同 的 特征 ,但 是 原 
生 质 膜 仍 紧密 地 与 角质 层 接触 ,特别 是 靠近 基部 细胞 与 附近 分 泌 细胞 连接 的 地 方 。 在 渗入 区 或 
靠近 渗入 区 的 收集 细胞 或 基层 下 部 细胞 的 细胞 壁 都 没有 角质 化 ;@ 在 分 泌 细 胞 与 收集 细胞 之 间 ， 
分 泌 细 胞 相互 之 间 通 过 胞 间 连 丝 相互 联系 ;@ 在 多 数 植物 盐 腺 分 泌 细胞 的 细胞 壁 出 现 许多 胞 璧 
突起 ,这 种 结构 在 标 柳 属 、 补 血 草 属 特别 明显 ,在 单子 叶 植 物 狂 毛 属 ( heluropus) ,大米 草 属 ( Spar- 
tina) 等 植物 的 盐 腺 中 以 及 一 些 盐 生 植物 的 根 、 叶 表皮 尤其 水 生 盐 生 植物 表皮 中 也 可 看 到 。 在 海 
槛 肉 属 及 蜡烛 果 属 植物 的 盐 腺 却 没有 发 现 这 种 结构 ;@ 腺 体 细胞 的 细胞 质 浓 稠 、 细 胞 核 大 .有 许 
多 线粒体 ,无 中 央 大 液 泡 但 有 许多 小 液 泡 .无 发 育 良 好 的 叶绿体 ;@ 收 集 细胞 在 超 微 结构 上 和 叶 
肉 细胞 非常 相似 ,具有 中 央 大 液 泡 .发 育 良好 的 叶绿体 线粒体 及 其 他 细胞 器 。 

禾 本 科 不 同 种 类 之 间 盐 腺 的 基本 结构 是 相似 的 ,但 在 形态 和 功能 上 存在 很 大 差异 。 根 据 这 
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图 2-1 ME SERE RARE HG ( a) 和 无 叶 树 柳 盐 腺 结构 (b) 


CC. 收集 室 ;SC. 分 泌 细 胞 ;AC. MERAH IC. 内 杯 状 细胞 ;0C. 外 杯 状 细胞 。 
(5| Bl Vassilyev 和 Stepanova,1999; 赵 可 夫 和 李 法 曾 1999) 


些 差异 可 将 禾 本 科 植物 的 盐 腺 分 为 3 类 :第 一 类 , 盐 腺 8 


下 陷于 表皮 细胞 层 , 基 细胞 较 大 、 卵 形 , 腺 体 具有 很 强 的 
分 泌 功 能 ,如 大 米 草 、 狂 毛 等 植物 的 盐 腺 (图 2 -12) ;第 
二 类 ,, 盐 腺 突起 于 表皮 细胞 层 , 基 细 胞 小 且 细 长 , 帽 细胞 
细 长 呈 长 刺 状 , 腺 体 无 分 泌 功 能 或 上 只 有 很 弱 的 分 泌 功 
能 ,如 Bouteloua , Crypsis , Panicum 等 属 植物 的 盐 腺 (图 
2 -13a,g) ;第 三 类 , 盐 腺 的 形态 功能 介 于 上 述 两 者 之 
Ja] , 盐 腺 在 表皮 细胞 层 中 半 下 陷 , 基 细胞 较 小 , 帽 细胞 呈 
泡 状 , 腺 体 具 有 较 弱 的 分 记功 能 ,如 Dactyloctenium Dine- 
bra , Tetrapogen ,Paspalus 等 属 植物 的 盐 腺 (图 2 -13b,e， 





2-12 大 米 草 盐 逐 (第 一 类 ) 
( 引 自 赵 可 夫 和 李 法 曾 ,1999) 


2uüsshuüstus 


d,e,f)。 基 细胞 的 形态 与 洲 盐 效 率 间 具 有 高 度 的 相关 性 , 基 细 胞 的 直径 大 且 腺 体 下 陷 则 其 分 洲 
效率 高 , 基 细 胞 长 且 腺 体 突出 叶 表 皮 则 其 分 泌 效 率 低 。 





(c) (g) 
图 2-13 几 种 禾 本 科 植 物 的 盐 腺 结构 
(a), Cg). BTR; (b), (e), (d), (e), (£). 第 三 类 。( 引 自 赵 可 夫 和 李 法 曾 ,1999) 


大 米 草 具有 典型 的 不 本 科 植 物 盐 腺 ,其 盐 腺 由 一 个 较 大 的 基 细 胞 和 一 个 小 的 圆 项 状 的 帽 细 
胞 组 成 。 幅 细胞 位 于 基 细 胞 领 状 突起 的 上 部 ,两 者 均 具 有 浓 稠 的 细胞 质 、 大 的 细胞 核 ,多数 线 粒 
体 一 些小 的 液 泡 ,游离 核糖 体 、 内 质 网 和 高 尔 基体 和 质 体 。 基 细胞 具有 遍布 整个 细胞 的 壁 突起 
和 折 生 的 隔膜 系统 将 细胞 质 分 离 。 帽 细胞 的 显著 特征 是 核 仁 明显 ,染色 质 遍 及 整个 核 质 并 沿 核 
膜 分 布 。 基 细胞 肩 部 和 底部 与 表皮 细胞 和 叶肉 细胞 之 间 没 有 角质 层 隔 开 ,而 基 细 胞 与 附近 的 叶 
肉 细 胞 和 帽 细胞 邻接 的 壁 上 有 明显 的 胞 间 连 丝 。 帽 细胞 上 部 的 角质 层 明 显 厚 于 周围 部 分 , 圆 顶 
的 角质 帽 上 有 一 些小 孔 。 基 细胞 的 肩 部 与 周围 的 4 个 叶肉 细胞 连接 , 腺 体 项 部 角质 层 与 表皮 角 
质 层 连 续 , 在 角质 层 和 帽 细胞 之 间 有 一 个 空 腔 。 帆 细胞 、 基 细胞 及 围绕 它 的 4 个 表皮 细胞 共同 组 
成 盐 腺 复合 体 。 

上 述 大 米 草 的 双 细 胞 盐 腺 的 结构 与 多 细胞 盐 腺 有 很 多 共同 之 处 ,如 细胞 质 浓 稠 、 细 胞 核 大 、 
具 多 数 线粒体 和 其 他 一 些 细胞 器 ,细胞 间 有 许多 胞 间 连 丝 ,细胞 壁 都 角质 化 并 出 现 许多 细胞 壁 突 
起 等 ,但 两 者 又 有 较 大 差别 , 除 腺 体 细胞 组 成 的 数目 及 排列 不 同 外 , 双 细 胞 盐 腺 基 细 胞 和 叶肉 细 
胞 邻接 的 璧 上 ,没有 角质 层 隔 开 ,这 一 点 与 多 细胞 盐 腺 明显 不 同 。 

b. 盐 腺 的 发 育 ” 盐 腺 的 发 育 很 早 ,在 叶 发 育 的 早期 就 已 开始 , 它 的 分 化 形成 时 于 叶肉 组 织 
的 分 化 。 据 报道 , 树 柳 属 , 补 血 草 属 植物 的 盐 腺 均 是 由 一 个 单独 的 表皮 原 细 胞 发 育 而 成 的 。 其 中 
补血 草 属 植物 的 盐 腺 是 由 一 个 表皮 原 细 胞 经 过 5 次 细胞 分 裂 形成 的 包括 有 20 个 细胞 构成 盐 腺 
复合 体 ( 图 2 -14) 。 在 第 4 次 细胞 分 裂 时 ,开始 角质 化 ,并 形成 4 个 收集 细胞 和 4 个 杯 状 细胞 母 
细胞 ,后 者 再 进行 1 次 分 裂 形成 4 个 内 层 的 杯 状 细胞 和 4 个 外 层 的 杯 状 细胞 。 关 于 收集 细胞 有 
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人 认为 可 划 为 盐 腺 一 部 分 ,加 上 收集 细胞 盐 腺 复合 体 一 共 20 个 。 而 Vassilyev 的 观点 认为 盐 腺 应 
不 加 收集 细胞 。 树 柳 的 盐 腺 由 一 个 质 浓 、 核 大 、 富 含 质 体 的 原 表 皮 细 胞 发 育 而 来 ,该 细胞 经 过 一 
系列 的 对 称 及 不 对 称 分 裂 形成 了 6 个 分 泌 细 胞 ,6 个 分 沁 细 胞 两 两 成 对 排列 ,彼此 靠拢 ,形成 3 
列 。 最 外 层 2 个 分 泌 细 胞 核 大 ,细胞 器 丰富 ,线粒体 多 ;中 间 分 泌 细 胞 及 内 层 分 泌 细 胞 核 较 小 , 细 
胞 器 少 ,线粒体 少 或 无 。 内 层 的 2 个 分 泌 细 胞 与 2 个 收集 细胞 相连 接 ( 图 2 -14b) 。 于 烽 和 王 宝 
山 发 现 Ca 会 明显 影响 二 色 补 血 草 盐 腺 的 发 育 ( 图 2 -15) 。 
































2-14 补血 草 盐 腺 的 发 育 过 程 示意 图 
r 分 小 细 胞 ;n. 毗邻 细胞 ;ib. 内 杯 状 细胞 ab. 外 标 状 细胞 ;s. 收集 细胞 。( 引 自 赵 可 夫 和 李 法 曾 ;1999) 





图 2-1S 用 含有 不 同 浓度 Ca 8j 200 mmol - L NaCl 溶液 处 理 的 二 色 补血 草 叶片 盐 腺 的 扫描 电镜 图 
(a)0 mmol * L^! Ca?* ;(b)5 mmol - L7! Ca?* ;(c)20 mmol - L7! Ca?* ; (3| A Ding and Wang,2009) 


c. 盐 腺 的 分 布 ” 盐 腺 在 植物 体 上 的 分 布 因 植物 种 类 及 生长 环境 等 而 异 。 一 般 情况 下 ,植物 
的 气 生 部 分 如 茎 叶片 .叶柄 或 叶 贡 等 都 有 盐 腺 ,其 中 以 叶片 最 多 ,只 有 极 个 别 植物 茎 上 盐 腺 的 数 
量 超过 叶片 ,也 有 些 植物 的 盐 腺 分 布 在 叶片 上 ,植株 其 他 部 分 均 无 盐 腺 ,如 海 乳 草 ( Glaux mariti- 
ma) 。 禾 本 科 植 物 的 盐 腺 排列 于 叶片 两 侧 ,平行 于 叶脉 ,上 下 表皮 的 盐 腺 数量 基本 相同 , 盐 腺 数 
量 通常 少 于 气孔 数量 。 盐 度 及 一 些 物 质 如 2,4 -D 激动 素 和 赤 霉 素 对 盐 腺 的 数量 仅 有 轻微 的 影 
Me] , ALGER IERI ( benzyl adenine) 能 使 盐 腺 数量 加 倍 。 但 是 在 其 他 一 些 植物 中 情况 不 同 , 如 生长 在 
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高 盐 涡 环境 下 的 海 乳 草 盐 腺 的 数量 明显 多 于 生长 在 非 盐 涡 环境 下 的 叶片 盐 腺 数量 。 通 过 对 高 盐 
环境 下 和 低 盐 环境 下 生长 的 中 华 补血 草 盐 腺 的 比较 研究 也 得 到 了 相同 的 结果 。 

d. 盐 腺 的 泌 盐 作 用 “ 盐 腺 泌 盐 作 用 的 详细 机 制 尚 不 清楚 。 但 是 关于 离子 吸收 .运输 到 达 盐 
腺 大 体 途 径 . 盐 腺 泌 盐 的 生理 基础 及 盐 腺 泌 盐 的 可 能 机 制 积累 了 一 定 资料 。 

(D 离子 的 运输 途径 。 盐 离子 进入 根 毛 和 表 
皮 细胞 后 , 即 通过 共 质 体 和 质 外 体 两 个 途径 经 
过 皮层 进入 导管 ,但 由 于 凯 氏 带 的 存在 ,离子 只 
能 由 共 质 体 向 导管 运输 ,通过 木质 部 薄 壁 细胞 
进入 导管 。 进 入 导管 的 离子 , 随 着 蒸腾 流 进入 
叶肉 细胞 。 在 从 叶肉 细胞 进入 腺 体 细胞 时 ,由 
于 腺 体 细 胞 的 部 分 细胞 壁 的 角质 化 和 木质 化 ， 
离子 只 能 通过 共 质 体 进 入 由 多 细胞 组 成 的 盐 腺 
细胞 。 在 另 一 些 植物 中 ,离子 也 可 以 通过 共 质 
体 和 质 外 体 这 两 个 途径 进入 由 两 个 细胞 组 成 的 
盐 圳 泡 的 柄 细胞 ,再 由 柄 细胞 进入 宫 泡 细胞 ( 图 图 2 -16， 叶 盐 腺 系统 和 根部 溶质 运输 
2 -16) 。 离 子 进入 盐 腺 细胞 以 后 , 即 可 通过 盐 . 系统 中 溶质 运输 途径 和 方向 
腺 的 分 泌 细 胞 壁 上 的 小 孔 ,将 盐 离 子 分 泌 到 细 ”细胞质 ;V. WEIL MA2 表皮 ;3， 柄 细胞 ;4. 
胞 外 。 另 外 ,离子 进入 事 泡 后 , 即 暂时 贮存 在 事 。 导管 (可 自如 和光 混 005) t 
泡 里 ,如 果 遇 到 破坏 因子 ,如 大 风 、 暴 雨 或 触 碰 ， 
则 会 将 盐 离 子 释 放出 来 。 

© 盐 腺 分 泌 的 物质 及 其 浓度 。 盐 腺 分 泌 的 物质 及 其 浓度 差异 很 大 , 主要 分 泌 无 机 离子 , 另 
外 也 分 泌 一 些微 量 的 有 机 物质 ,例如 可 溶性 糖 、 氨 基 酸 、 小 分 子 蛋白 质 等 。 盐 腺 可 分 泌 多 种 常见 
的 离子 ,如 Na’ \K* ,Ca^* , Mg'* ,Cl NO .SO PO, 等 ,另外 也 可 以 分 泌 一 些 不 常见 的 离 
子 , 如 Rb Cst Bro 工 等 。 泌 盐 盐 生 植物 分 泌 盐 分 的 能 力 范 围 是 很 大 的 。 一 般 情况 下 ,24h 内 
可 以 分 泌 150 mg 流体 。 补 血 草 叶片 24h 可 以 分 泌 70 mg 流体 ,Aegialiis 属 植物 的 盐 腺 的 分 泌 可 
以 达到 每 秒 每 平方 厘米 叶 分 泌 90 pEq 的 盐 。 根 据 已 报道 的 资料 ,在 生物 系统 中 这 是 最 大 的 分 泌 
速度 。 盐 腺 分 泌 的 离子 种 类 ,浓度 和 速度 与 外 界 培养 基 的 离子 浓度 组 成 有 关 , 一 般 情况 下 ,分 泌 
物 中 的 离子 浓度 随 根 际 离子 浓度 而 变化 ,呈正 相关 ,在 培养 基 中 Na* 浓度 增 大 时 ,分 泌 物 中 的 
Na * 浓度 也 随 之 增 大 ,叶片 中 Na* 含 量 也 增 大 。 另 外 培养 基 中 的 离子 组 成 对 盐 腺 分 泌 物 中 的 离 
子 含量 也 有 明显 影响 。 在 培养 基 只 含 NaCl 的 条 件 下 , 盐 腺 分 泌 物 中 Na* 浓度 随 培养 基 中 NaCl 
浓度 增 大 而 升 高 ,K' 和 Ca? 浓度 变化 不 大 , 当 培 养 基 中 加 入 KCI 时 ,分 小物 中 K! 浓度 升 高 , Na” 
下 降 , 当 培养 基 中 加 入 CaCl, 时 ,分 泌 物 中 Na * 浓度 降低 ,Cl- 降低 ,但 Ca^ 浓度 变化 不 大 。 培 养 
基 中 加 入 MgCl, 时 ,分 泌 物 中 Na* Cl” KTF RE, Ca 变化 不 大 。 有 的 研究 还 指出 , 当 培 养 
基 中 加 入 植物 不 需要 的 离子 时 ,例如 Rb * .Cs* 等 , 则 在 树 柳 和 补血 草 的 盐 腺 分 泌 物 中 也 出 现 
Rb* .Cs * 等 离子 ,这 说 明 盐 腺 对 离子 种 类 的 选择 性 是 不 严格 的 。 不 同 盐 类 的 联合 作用 对 盐 生 
植物 盐 腺 分 泌 物 中 的 离子 含量 也 有 明显 的 影响 。 一 般 情况 下 ,离子 的 分 泌 速 率 随 着 根 际 离子 
浓度 的 升 高 而 增 大 ,补血 草 叶片 盐 腺 Na* 和 KK’ 分 小 速率 随 着 NaCl 和 KCl 溶液 处 理 浓度 的 升 
高 而 增 大 (图 2 -17)。 
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e. 盐 腺 刻 盐 的 生理 过 程 有 许多 生理 证 
据 证 明 盐 腺 的 分 沁 作 用 是 一 个 主动 的 生理 过 
程 。 中 盐 腺 分 泌 物 的 浓度 高 于 根 际 的 培养 基 
浓度 ,说 明 离子 从 盐 腺 临近 细胞 进入 盐 腺 是 
逆 着 浓度 梯度 进行 的 。Beny(1970 ) 报道 , 桂 
柳 盐 腺 的 分 泌 物 浓度 , 较 根 际 培养 基 的 浓度 
高 50 倍 。@ 盐 生 植 物 盐 腺 的 分 泌 作 用 与 外 
界 温度 有 关 。Arise (1955) 发现, 当 用 5 ~ 
25 乞 温度 处 理 补血 草 叶片 时 ,其 盐 腺 的 分 泌 
作用 可 增 大 8 倍 。 另 外 ,发 现 分 泌 作 用 增 大 ， 
其 中 的 Cl 浓度 在 不 同 温度 下 基本 保持 一 个 
常数 ,说 明 盐 腺 对 不 同 离子 的 分 泌 速率 还 是 
有 选择 性 的 , Ding 和 Wang 用 相同 浓度 的 
NaCl 或 KCl 溶液 处 理 补血 草 ,发 现 盐 腺 Na 的 分 泌 速 率 高 于 K' ,也 证 明了 这 一 点 (图 2-17)。 
@ 盐 生 植 物 盐 腺 的 分 泌 作 用 与 光照 有 关 。 不 少 人 发 现 盐 生 植物 盐 腺 在 光照 下 分 泌 作 用 强 , 在 黑 
暗中 分 泌 作 用 明显 下 降 。 但 是 海 槛 上 肉 属 植物 的 盐 腺 在 夜晚 分 泌 活 动 最 强 , 在 白天 减弱 。@ 盐 生 
植物 盐 腺 的 分 泌 作用 随 导 夜 变化 而 变化 。Scholander $ (1962) 发 现 红 树 植 物 阿 吉 木 属 (Aegiali- 
tis) 和 蜡烛 果 属 (Aegiceras ) 植 物 盐 腺 的 分 泌 作 用 在 早上 、 中 午 、 晚 上 和 夜间 都 不 一 样 。 白 恒 分 泌 
作用 大 ,夜间 小 。 光 对 盐 腺 分 泌 作 用 的 影响 ,看 来 是 双向 性 的 ,其 直接 效应 可 能 与 光 诱 导 的 电子 
传递 和 离子 运输 有 关 ,还 可 能 作用 于 蒸腾 速率 和 木质 部 蒸腾 流速 率 作 用 的 分 泌 作 用 ,显然 ,分 这 
作用 与 光 诱 导 的 代谢 密切 相关 。@ 一 些 代谢 抑制 剂 对 盐 腺 的 分 刻 有 明显 作用 。 许 多 人 发 现 ,一 
些 低 浓度 的 代谢 抑制 剂 ,例如 氰 化 钾 、 番 氮 化 钠 、 氟 化 钠 、 亚 砷 酸 盐 等 可 以 轻 度 促进 盐 腺 分 泌 , 如 
果 浓 度 增 大 ,达到 5 x107? mol/L 时 , 则 对 盐 腺 产生 明显 的 抑制 作用 。 

以 上 5 个 方面 的 实验 足以 证 明 盐 腺 的 分 泌 作 用 是 一 个 主动 的 生理 过 程 。 通 过 盐 腺 的 泌 盐 作 
用 ,可 将 植物 组 织 中 过 剩 的 盐分 分 泌 到 体外 ,或 贮存 到 守 泡 中 ,以 调节 组 织 的 含 盐 量 ,使 组 织 免 遭 
盐 离 子 的 毒害 。Arize 等 将 盐 生 植物 带 有 盐 腺 的 叶片 浮 在 一 定 盐 度 的 盐 溶 液 上 ,叶片 不 断 从 盐 溶 
液 中 吸取 盐分 ,由 于 盐 腺 的 分 泌 作 用 ,叶片 中 汁液 的 CE 浓度 还 是 降低 的 ,如 果 放 在 无 离子 水 上 ， 
叶片 汁液 中 的 CIT 浓度 会 更 低 ,这 充分 说 明 盐 腺 具有 泌 盐 作用 。 

但 是 ,以 上 这 些 结果 都 是 以 叶片 为 研究 材料 , 而 不 是 针对 盐 腺 ,是 对 盐 腺 分 刻 能 力 的 相对 估 
计 , 是 在 气孔 和 其 他 渗 漏 过 程 相同 的 前 提 下 所 做 的 分 析 ,实际 上 盐 处 理 的 时 片 通过 非 盐 腺 途径 的 
分 沁 和 渗 漏 也 会 显著 增加 。 现 在 可 以 用 非 损 伤 微 测 技术 (non-invasive ion-selective microelectrode 
techniques) 直接 分 析 盐 腺 的 泌 盐 作用 。 非 损伤 微 测 技术 是 一 种 选择 性 离子 /分 子 微 电 极 技术 ,是 
由 Kiihtreiber 和 Jaffe 在 1990 年 设计 的 一 套 由 计算 机 控制 的 自动 定位 测量 系统 演变 发 展 而 成 。 
非 损伤 微 测 技术 以 其 特有 的 非 损 伤 性 测量 方式 逐渐 被 广泛 应 用 到 基础 生物 学 .生理 学 .神经 生物 
学 .环境 科学 药理 学 材料 科学 等 诸多 领域 。 目 前 , 非 损伤 微 测 技术 不 但 可 以 测量 H* Na , 
Cl ,Ca^* ,K* \NH,* AP* \Cd?* ,NO, AERA O, CO, NO 及 温度 等 参数 ,而 且 可 以 同时 采 
集 多 种 离子 及 参数 ,为 获得 生物 样品 外 分 子 或 离子 运动 的 有 关 信 息 提 供 了 良好 的 实验 平台 
(Kunkel 等 ,2006) 。 被 测 样品 可 以 是 非 生命 物体 ,如 金属 ;或 生物 活体 ,如 细胞 器 .单个 或 多 个 细 


43 


Na+ 或 K+ 分 泌 速 率 


/mmol-leaf!-d7! 





0 100 200 300 
NaClB&KCl/mmol-L7! 


图 2-17 NaCl s KCl 处理 2S d 对 中 华 补血 草 
第 4 片 叶 上 表面 盐 腺 泌 赴 速率 的 影响 
(SI B Ding 和 Wang, 2009) 


2 盐 演 过 入 植物 生物 学 


胞 .组织 甚 至 器 官 。 测 量 不 仅 方便 快捷、 三 维和 实时 ,而且 对 被 测 对 象 不 会 产生 任何 伤害 。 应 用 
非 损伤 微 测 技术 可 以 对 单个 盐 腺 泌 盐 种 类 和 泌 盐 速率 进行 动态 直接、 精确 的 测量 , 从 而 为 解决 
上 述 问题 提供 了 最 直接 最 可 靠 的 手段 。 

盐 腺 刻 盐 机 制 ”关于 盐 腺 的 分 刻 机 制 ,离子 进入 盐 腺 是 逆 着 电化 学 浓度 梯度 进行 的 ,只 知道 
它 是 一 个 主动 的 生理 过 程 ,其 所 需要 的 能 量 均 由 代谢 提供 ,对 低 气 和 低温 特别 敏感 ,详细 过 程 目 
前 尚 不 清楚 , 仍 停留 在 假设 阶段 。 

(OD 分 泌 作 用 的 渗透 机 制 假设 ”这 个 假设 是 由 Arize 等 (1955 ) 提出 的 。 盐 离子 主动 地 积累 到 
盐 腺 细胞 中 ,从 而 增 大 盐 腺 细胞 的 渗透 势 , 即 导致 流体 静 压 力 的 产生 , 当 盐 腺 压力 达到 最 高 水 平 
之 后 , 则 通过 周期 性 的 微 水 滴 向 盐 腺 分 泌 细 胞 外 部 排出 ,以 解除 这 种 压力 ,认为 盐 腺 的 分 泌 作 用 ， 
伍 然 是 一 个 物理 过 程 。 

D 盐 腺 的 分 泌 作 用 是 胞 饮 的 相反 过 程 的 假设 ”这 个 假设 是 由 Ziegler 和 Lüttge (1967) 以 及 
Shimony 和 Fahn(1968) 提出 的 。 他 们 认为 盐 腺 的 分 刻 作 用 ,是 通过 以 前 积累 在 一 些小 细胞 质 宫 
泡 中 的 盐 液 ,向 细胞 外 表面 排出 的 过 程 , 这 是 一 个 相反 的 胞 饮 现象 。 在 植物 的 某 些 阶段 也 会 发 生 
这 种 现象 ,例如 膜 结构 的 临时 变化 以 及 细胞 质 组 分 的 泄漏 ,也 会 发 生 分 泌 作 用 。 

© 盐 腺 的 分 泥 作 用 类 似 动物 液 流 运输 系统 假说 ”这 个 假说 是 由 Levering 和 Thomson( 1971, 
1972) 提出 的 。 他 们 发 现 大 米 草 属 植物 的 盐 腺 显著 不 同 于 双子 叶 植物 的 , 盐 腺 基 细 胞 中 的 唯一 特 
点 是 具有 围绕 胞 外 通道 的 各 种 分 割 的 膜 , 这 种 结构 参与 分 沁 作 用。 另外 ,通过 这 种 特殊 结构 与 动 
物 细胞 组 织 系统 的 比较 研究 ,发 现 大 米 草 属 植物 盐 腺 的 分 刻 机 制 几乎 与 动物 液 流 运输 系统 相同 。 
他 们 提出 在 盐 腺 基部 细胞 中 有 一 个 主动 地 将 离子 分 泌 到 分 割 膜 的 胞 外 通道 的 作用 ,这 个 过 程 是 
通过 利用 线粒体 提供 的 能 量 来 完成 的 。 如 果 假 设 有 一 个 耦 联 的 溶液 - 水 的 运输 系统 , 则 水 分 将 
被 动 地 沿 着 渗透 梯度 通过 基 细 胞 并 进入 胞 外 通道 。 

近年 来 ,说 盐 机 理 研 究 进 展 缓慢 ,对 上 述 假说 既 无 证 实 也 无 反 驶 的 报道 。 对 泌 盐 盐 生 植物 的 
泌 盐 过 程 和 机 制 的 研究 ,已 经 确定 盐 圳 泡 和 盐 腺 的 形态 构造 ,基本 了 解 了 它们 的 泌 盐 过 程 和 规律 
以 及 不 同类 型 盐 生 植物 抗 盐 生理 的 热力 学 特点 等 。 盐 腺 或 盐 宫 泡 的 弯 盐 机 理 还 有 待 进一步 深入 
研究 。 在 褒 盐 盐 生 植物 的 抗 盐 生 理 中 还 有 一 些 重要 而 且 富 于 挑战 性 的 问题 至 今 尚 不 清楚 。 我 们 
认为 可 以 从 以 下 三 个 方面 着 手 : 中 盐 腺 发 育 的 分 子 机 理 及 其 与 环境 之 间 的 关系 。 我 们 已 经 了 解 
花 发 育 过 程 中 决定 花 器 官 特征 的 ABCD 模型 ,那么 组 成 盐 腺 的 不 同 种 类 细胞 的 发 育 是 否 由 不 同 
类 型 的 基因 控制 ,这 是 一 个 非常 有 意思 的 问题 ,另外 ,不 同 环境 因子 对 盐 腺 的 发 育 会 产生 何 种 影 
响 以 及 产生 这 种 影响 的 分 子 机 理 也 是 非常 值得 探讨 的 ;@ 盐 腺 刻 盐 的 生理 及 分 子 机 理 , 主 要 包括 
质 膜 上 是 否 有 Na’ -ATPase 以 及 Na /H "逆向 转运 蛋白 等 参与 离子 分 沁 的 蛋白 质 ,它们 在 分 这 
细胞 的 生物 膜 上 的 定位 及 其 性 质 和 特点 。 现 在 已 经 确定 了 Na' —K* ATPase 在 动物 盐 腺 沁 盐 过 
程 中 的 主导 地 位 ,植物 质 膜 上 H* -ATPase 作为 植物 细胞 的 主宰 酶 ,其 在 刻 盐 过 程 中 的 重要 作用 
是 可 以 肯定 的 ,那么 植物 质 膜 上 是 否 有 Na* -ATPase 是 非常 值得 研究 的 ;第 三 ,为 什么 革 些 泌 盐 
盐 生 植物 一 个 单独 的 表皮 原 细 胞 发 育成 盐 腺 ,而 另 一 些 表 皮 原 细胞 发 育成 表皮 ,其 发 育 的 分 子 调 
控 机 理 是 什么 都 是 生物 学 基本 问题 。 


2.4.3 稀 盐 的 形态 学 基础 


有 一 些 盐 生 植物 ,虽然 没有 盐 腺 或 盐 圳 泡 结构 ,但 它们 生长 在 盐 涡 环境 中 , 仍 能 使 细胞 质 内 
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保持 低 盐 浓度 , 免 受 盐 害 。 这 类 盐 生 植物 的 主要 手段 是 在 其 生长 过 程 中 ,植物 不 断 进 行 细胞 分 裂 
和 细胞 扩大 ,把 从 外 界 吸收 盐 离子 并 积累 在 液 泡 中 , 这样 细胞 一 方面 避免 离子 毒害 , 另 一 方面 细 
胞 水 势 降低 ,继续 从 高 盐 环 境 中 吸水 ,从 而 导致 叶片 或 荃 部 不 断 地 肉质 化 。 

肉质 化 实际 上 是 描述 肥厚 肉质 植物 器 官 的 形态 学 术语 。 在 这 类 器 官 中 表面 积 和 体积 的 比例 
或 表面 积 与 鲜 重 的 比例 较 低 。 对 于 与 水 分 饱和 并 与 大 气 处 于 平衡 状态 的 器 官 来 说 ,一 个 便于 使 
用 的 肉质 化 指标 是 水 分 含量 与 表面 积 的 比例 。 若 采用 这 种 表示 方法 , 则 多 汁 (succulent) 与 肉质 
(fleshy ) 之 间 的 差别 显然 是 逐渐 的 ,而 非 截 然 不 同 的 。 通 常情 况 下 ,可 以 用 鲜 重 / 干 重 表示 器 官 肉 
质 化 程度 。 

”从 解剖 角度 来 看 ,肉质 组 织 通常 相当 均一 ,并 由 大 的 等 径 细胞 (通常 是 球形 ) 组 成 。 这 类 细 
胞 具有 大 的 中 央 液 泡 , 其 细胞 质 占 细胞 总 体积 的 比例 很 小 。 从 而 导致 肉质 化 组 织 内 干 重 (dr 
weight, DW) 对 鲜 重 (fresh weight,FW) 的 比例 很 小 ,或 肉质 化 程度 很 高 。 景 天 酸 代谢 (erassulacean 
acid metabolism, CAM ) 仅 发 现 于 细胞 中 含有 叶绿体 的 肉质 组 织 中 ,并 根据 叶绿体 (或 叶绿素 ) 与 
液 泡 体 积 的 比例 而 提出 肉质 性 的 定义 ,但 CAM 植物 的 肉质 化 与 耐 盐 无 关 , 而 与 抗旱 有 关 。 

尽管 肉质 性 是 个 形态 特征 ,但 它 却 与 叶 的 功能 有 密切 关系 。 当 然 需要 从 生理 学 角度 给 肉质 
性 进行 定义 比较 困难 。 就 功能 而 言 ,肉质 性 需要 水 分 和 诸如 无 机 盐 或 有 机 代谢 产物 等 渗透 活性 
溶质 的 贮存 。 因 此 ,通过 肉质 化 植物 中 的 水 分 关系 和 溶质 膜 转运 的 生物 物理 评估 可 得 出 生理 学 | 
定义 。 

但 必须 注意 肉质 化 并 不 是 盐 生 植物 的 特有 现象 ,早生 植物 和 CAM 植物 (大 叶 落 地 生根 和 仙 
人 掌 等 ) 也 有 典型 肉质 化 特征 。 但 是 其 诱导 发 生肉 质 化 的 环境 因子 及 功能 是 不 尽 相同 的 。 

在 盐 生 植物 . 旱 生 植物 和 CAM 植物 中 广泛 观察 到 的 一 种 效应 是 肉质 性 随 着 叶 龄 增长 而 增 
长 。 在 盐 土 植物 中 ,这 种 现象 通常 认为 是 稀释 所 吸收 盐分 的 手段 ,从 而 可 防止 NaCl 的 浓度 过 高 。 
与 此 观点 一 致 的 例子 是 红 树 ,这 类 植物 在 个 体 发 育 过 程 中 叶片 厚度 增加 很 多 ;但 以 鲜 重 为 基础 的 
Cl 含量 却 增加 不 多 。 在 滨 蒙 属 的 Atriplex triangularis ,根系 基质 中 NaCl 的 增加 导致 叶片 厚度 的 增 
加 ,同时 伴随 着 细胞 数目 减少 细胞 体积 增 大 。 细 胞 体积 的 增 大 伴随 着 液 泡 体积 的 增 大 ,在 某 些 盐 
生 植 物 肉 质 化 过 程 中 有 液 泡 化 现象 (由 小 液 泡 变 成 中 央 大 滚 泡 ) 。 盐 生 植 物 肉质 化 过 程 中 把 吸 
收 的 Na* 和 Cl 区 域 化 到 液 泡 中 ,一 方面 避免 7 胞 质 中 Nat 积累 对 其 生理 代谢 的 干扰 , 另 一 方面 
降低 了 细胞 水 势 ,保证 从 环境 中 继续 吸水 。 

盐 清 度 增加 对 叶片 形态 学 的 作用 是 多 方面 的 。 除 了 肉质 化 程度 增加 之 外 ,角质 层 加 厚 和 木 
质 部 导管 数目 及 大 小 方面 的 变化 也 对 植物 水 分 关系 具有 重要 影响 ,为 了 确定 盐 溃 化 在 细胞 水 平 
的 作用 , 仍 需 开展 一 定 的 研究 工作 。 这 些 效应 可 能 都 十 分 复杂 。 例 如 ,Berlin 等 发 现 缺 水 的 棉花 
叶子 叶肉 细胞 比 灌溉 棉花 稍 大 , 液 泡 则 大 得 多 。 不 过 ,前 者 的 叶 面 积 和 体积 却 比 对 照 小 得 多 ,所 
以 这 两 类 叶子 液 泡 的 总 体积 实际 上 差不多 。 这 种 将 细胞 水 平 的 差异 与 生长 速度 和 生产 率 的 差异 
联系 起 来 的 研究 方法 ,可 在 盐 生 植物 方面 加 以 推广 。 

值得 注意 的 是 在 某 些 场合 ,肉质 化 与 CAM 之 间 存 在 一 定 关 联 。 伽 蓝 菜 属 的 大 叶 落 地 生根 
(Kalanchoe blossfeldiana) 在 长 日 照 下 载 培 的 植株 表现 白天 CO, le ,而 短 日 照 下载 培 的 植株 则 表 
BRAY CAM ; 同时 ,后 者 肉质 化 程度 明显 增加 。 这 种 反应 可 能 与 盐 生 植物 相似 ,因为 CAM 植物 中 
液 泡 是 苹果 酸 的 暂 存 场所 。 冰 叶 日 中 花 在 盐 溃 压力 下 肉质 化 增强 ,与 CAM 诱导 及 苹果 酸 在 液 泡 
中 积累 有 关 。 
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2 盐 渍 逆境 植物 生物 学 


许多 旱 生 植 物 在 缺 水 时 茎 和 叶 发 生肉 质 化 ,其 肉质 化 组 织 有 两 类 细胞 ,一 类 是 具有 叶绿体 
(绿色 组 织 ) 和 无 叶绿体 (无 色 ) 细 胞 ,前 者 具有 光合 作用 和 贮 水 双重 功能 ,后 者 仅 有 贮 水 功能 ,如 
仙人 掌 等 。 应 强调 的 是 这 类 植物 耐 旱 , 但 对 盐 敏 感 ,而 盐 生 植 物 盐 地 碱 莲 则 只 有 含 叶绿体 的 大 藻 
壁 细胞 , 盐 地 碱 蓬 耐 盐 ,但 对 干旱 敏感 。 还 有 一 些 兼 性 CAM 植物 ( 如 冰 叶 日 中 花 ) ,在 干旱 和 盐 
渍 条 件 下 都 发 生肉 质 化 , 碳 同化 途径 均 由 C3 途径 转变 成 CAM 途径 , 既 有 绿色 组 织 也 有 贮 水 无 色 
组 织 , 所 以 ,这 类 植物 既 耐 干旱 又 耐 盐 碱 (图 2-18) 。 





图 2-18 冰 叶 日 中 花 
(a) 试 管 苗 ;(b) 成 熟 苗 ;(c) 开花 植株 。( 引 自 Wang 等 ,1994) 


是 什么 原因 诱导 植物 在 逆境 条 件 下 发 生肉 质 化 ? 植物 肉质 化 机 理 主要 有 以 下 几 种 观点 : 
GNa 和 Cl 是 促进 盐 生 植物 地 上 部 分 肉质 化 的 主要 因子 ,而 相同 浓度 的 其 他 离子 则 没有 这 种 作 
MOAT 代谢 是 肉质 化 的 重要 因子 ,因为 Na* 浓度 能 导致 ATP 合成 的 增 大 ,例如 100 mmol/L 
NaCl 处 理 显著 促进 盐 地 碱 莲 净 光合 作用 速率 增加 ,表明 可 以 促进 光合 磷酸 化 ;@ 氮 化 物 引 起 植 
物 肉质 化 的 原因 与 毛 化 物 造成 植物 细胞 原生 质 膨胀 有 关 ;@ 在 盐 溃 条 件 下 , 盐 离子 引起 细胞 壁 的 
一 些 结合 状态 络 合 物 分 解 , 从 而 导致 肉质 化 ;人 盐分 胁迫 能 抑制 细胞 分 裂 , 并 能 刺激 细胞 的 伸 
长 ,降低 细胞 数目 增加 的 速度 ,加 快 细胞 体积 增加 。 上 述 观点 都 有 一 定 的 实验 依据 ,但 证 据 都 
AFT. Na” 和 Cl 可 以 促进 肉质 化 ,但 如 何 促进 ,并 不 了 解 。 近 年 来 还 发 现在 某 些 发 生肉 质 
化 的 景 天 科 植 物 中 ,其 质 膜 和 液 泡 膜 上 水 孔 蛋 白 含 量 很 低 , 因 此 细胞 膜 的 渗透 性 低 , 在 干旱 情 
况 下 细胞 中 的 水 分 不 容易 失去 ,植物 会 发 生肉 质 化 ,有 利于 植物 在 干旱 环境 中 的 生存 。 但 也 发 
现 发 生肉 质 化 的 某 些 植物 ,其 质 膜 水 孔 蛋 白 表达 量 较 高 。 同 样 ,在 盐 渍 条 件 下 也 有 实验 证 实 随 
着 盐 地 碱 篷 肉 质 化 程度 的 增加 叶片 质 膜 上 的 水 孔 蛋 白 含量 随 之 增加 。 肉 质 化 与 水 孔 蛋 白 表达 
之 间 的 关系 还 存在 着 争议 。 总 之 ,直到 目前 为 止 ,引起 植物 肉质 化 的 机 理 还 很 不 清楚 ,有 待 深 
人 研究 。 

盐 溃 和 干旱 的 问题 在 当今 世界 日 益 突出 。 在 盐 涡 条件 下 ,有 不 少 盐 生 植物 会 发 生肉 质 化 来 
适应 环境 ,而 在 干旱 条 件 下 也 有 许多 植物 会 通过 肉质 化 来 适应 渗透 胁迫 维持 自己 的 生存 ,还 有 少 
数 植物 在 盐 涡 和 干旱 条 件 下 都 会 发 生肉 质 化 来 适应 逆境 。 因 此 研究 肉质 植物 在 不 同 环境 条 件 下 
发 生肉 质 化 的 生理 及 分 子 机 理 , 可 以 为 培育 耐 干旱 、 耐 盐 涡 作物 提供 理论 基础 。 
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2.5 盐 胁迫 对 植物 的 伤害 


无 论 是 盐 生 植物 还 是 非 盐 生 植物 超过 其 耐 盐 阔 值 都 会 受到 伤害 ,在 分 子 .生理 生化 、 细 胞 .组 
织 器 官 和 个 体 不 同 水 平 上 表现 出 盐 害 。 


2.5.1 dE 
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化 和 反应 , 即 发 生 胁 变 。 如 果 盐 分 浓度 不 太 大 或 处 理 时 间 不 长 , 则 产生 的 胁 变 不 大 , Tf HL ee np a 
的 ;如 果 浓 度 很 高 ,或 作用 时 间 较 长 , 则 产生 的 胁 变 较 大 , 胁 变 往 往 即 变 成 不 可 闭 的 ,时 间 长 了 则 
会 导致 植物 死亡 。 这 种 由 盐分 胁迫 对 植物 产生 的 胁 变 , 称 之 为 植物 的 盐 害 (salt injury) 。 


2.5.2 盐 害 和 离子 害 


盐 害 实际 上 主要 是 盐 离 子 导 致 的 ,但 盐 害 和 离子 害 又 是 不 同 的。 根据 Levitt 的 定义 ,如 果 盐 
浓度 足以 降低 植物 的 水 势 (0.5 ~1) x105 Pa 时 ,由 此 而 对 植物 产生 的 伤害 作用 称 之 为 盐 害 。 如 
果 盐 的 浓度 不 足以 降低 植物 水 势 , 但 对 植物 体 同样 可 以 产生 伤害 作用 ,此 种 伤害 称 之 为 离子 害 。 
盐 害 多 指 Na th Mg 盐 和 Ca 盐 解 离 后 生成 的 Na* Mgt ,Ca^* .Cl” SOV 、 CO 等 离子 毒害 ,这 
些 离子 要 在 浓度 相当 高 的 情况 下 才 会 致 害 ,由 于 浓度 高 ,除了 产生 离子 的 直接 伤害 外 ,还 会 产生 
由 渗透 胁迫 产生 的 伤害 作用 。 而 我 们 这 里 指 的 离子 伤害 主要 是 指 一 些 在 低 浓 度 下 就 能 产生 伤害 
作用 的 离子 (通常 指 重 金属 ) ,如 铜 、 汞 、 锌 .、 包 外 、 铝 等 。 一 般 的 离子 伤害 浓度 常 在 1077 mol/L 
以 下 ,所 以 不 会 产生 渗透 胁迫 。 0 

这 里 还 要 强调 一 点 ,由 高 浓度 盐 产 生 的 渗透 胁迫 伤害 。 过 去 往往 把 高 浓度 盐 产 生 的 渗透 胁 
迫 伤害 划分 为 次 生 伤害 。 但 是 ,盐分 胁迫 和 水 分 胁 追 之 间 存 在 着 不 可 分 割 的 关系 。 由 于 过 多 的 
盐 加 和 水 中 除了 显著 提高 离子 浓度 之 外 ,也 必然 降低 其 水 势 ,使 植物 根系 吸水 困难 ,或 者 根 不 能 
吸收 ,其 至 排出 水 分 ,于 是 组 织 即 遭 到 渗透 脱水 ,造成 细胞 水 分 亏 缺 ,影响 细胞 内 的 一 系列 代谢 反 
应 ,最 终 导 致 伤害 。 这 种 情况 对 于 一 次 性 给 植物 浇灌 高 浓度 盐 溶 液 就 更 为 明显 ,严重 是 导致 细胞 
明显 质 壁 分 离 ,是 典型 的 渗透 胁 追 的 例子 。 由 高 浓度 盐 产 生 的 渗透 胁迫 伤害 一 般 发 生 在 盐 处 理 
的 早期 ,也 就 是 Munns 所 说 的 第 1 阶段 。 

高 浓度 盐分 产生 的 渗透 胁迫 主要 来 自 土壤 盐 度 ,可 以 在 许多 方面 获得 证 明 。 需 要 提出 的 是 ， 
在 盐分 胁迫 所 诱导 的 渗透 胁迫 伤害 中 ,只 有 盐分 不 进入 细胞 ,真正 渗透 效应 才能 发 生 ,这 种 情况 
一 般 发 生 在 盐分 胁迫 的 初期 ,特别 是 把 植物 一 次 性 放 人 高 浓度 的 盐 溶液 中 ,植物 很 快 做 出 响应 ， 
如 芋 莫 ,气孔 关闭 等 , 某 些 基因 的 表达 甚至 1 h 或 更 短 时 间 做 出 显著 响应 。 必 须 强调 的 是 这 些 响 
应 是 由 高 浓度 的 盐 溶 液 所 产生 的 渗透 效应 引起 的 , 即 所 谓 的 渗透 冲击 效应 ( osmotic. shock) ,而 不 
是 盐 的 直接 作用 。 由 于 这 种 原因 ,也 把 高 浓度 盐分 产生 的 渗透 胁迫 归 为 次 生 胁迫 。 一 些 等 渗 的 
溶液 不 能 同等 地 作用 于 植物 ,有 的 作用 大 一 些 , 有 的 作用 小 一 些 , 例 如 用 等 渗 的 PEG( 聚 乙 二 
醇 ) NaCl 和 甘露 醇 溶 液 处 理 牧 草 种 子 ,其 萌发 都 受到 明显 抑制 ,但 抑制 程度 不 同 ,抑制 作用 大 小 
顺序 是 :PEG > NaCl > HER, AA NaCl 和 甘露 醇 可 以 进入 种 子 ,降低 种 子 的 渗透 势 ,所 以 它们 
的 脱水 作用 与 不 能 进入 细胞 的 PEG 不 同 。 同 样 , 盐 分 胁迫 可 以 引起 气孔 关闭 ,从 而 减弱 叶片 的 
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蒸腾 和 光合 作用 。 如 果 盐 分 进入 保卫 细胞 , 则 它们 可 以 通过 逆转 保卫 细胞 的 渗透 势 , 导 致 气孔 开 
放 , 从 而 增 大 叶片 的 蒸腾 和 光合 作用 ,这 也 是 为 什么 盐分 胁迫 的 初期 植物 发 生 的 萎 芒 气孔 关闭 
等 响应 在 盐 处 理 一 定时 间 后 会 初步 恢复 的 原因 之 一 。 


2.5.3 原初 盐 害 


(1) 概念 

盐分 胁迫 的 原初 伤害 ( primary injury) ,是 盐 离 子 本 身 对 植物 产生 的 伤害 , 即 离子 胁迫 导致 的 
伤害 。 从 时 间 上 来 讲 是 最 早 发 生 的 伤害 ,从 部 位 上 来 讲 , 是 最 早 接触 盐分 胁迫 的 部 位 。 当 生境 中 
离子 浓度 增 大 以 后 ,对 植物 细胞 的 生理 功能 即 产生 伤害 ,最 明显 的 伤害 之 一 就 是 质 膜 选 择 透 性 的 
破坏 , 即 透 性 增 大 , 胞 内 的 部 分 溶质 ,例如 KK' 及 小 分 子 有 机 物质 大 量 外 渗 , 外 界 盐 离子 大 量 进入 
细胞 ,导致 代谢 紊乱 ,离子 稳 态 破坏 ,产生 一 系列 异常 反应 ,甚至 导致 植物 体 死亡 。 很 显然 精确 分 
析 和 定位 原初 伤害 对 于 了 解 植物 抗 盐 机 理 是 非常 重要 的 。 但 是 ,具体 确定 原初 伤害 并 不 是 一 件 
容易 的 事情 。 

(2) 原初 伤害 产生 的 机 理 

目前 ,关于 盐分 胁迫 的 原初 直接 伤害 ,归纳 起 来 有 四 种 观点 :中 根系 的 水 分 亏 缺 ,导致 叶片 的 
生长 抑制 ,这 种 观点 认为 盐分 胁迫 对 植物 的 原初 效应 发 生 在 根部 ,是 根系 的 水 分 状况 造成 的 ,而 

不 是 盐分 本 身 。 当 植物 受到 盐分 胁迫 时 ,木质 部 水 势 会 突然 下 降 , 运 人 生长 区 的 水 分 就 会 减少 ， 

因而 抑制 生长 。 通 过 渗透 调节 和 细胞 壁 松弛 增 大 水 分 的 摄取 ,这 种 抑制 效应 即 可 停止 ( Nonami 
和 Boyer,1989 ; Cramer 和 Bowman ,1991 ) 。Yeo 等 (1991 ) 发 现 , 水 稻 生 长 在 盐 胁 迫 下 仅 1 min, fk 
叶片 的 延长 就 受到 抑制 ,认为 这 种 原初 的 生长 降低 是 由 于 水 分 供应 受到 抑制 造成 的 ;@ 地 上 部 分 
顶端 分 生 组 织 的 营养 被 破坏 导致 叶片 的 生长 抑制 ,这 种 观点 认为 植物 地 上 部 分 叶 延 长 是 不 依靠 
根 的 , 根 仅 是 盐 毒 性 的 传感器 ( Cramer 和 Bowman, 1991) ,限制 叶片 延长 生长 的 因子 可 能 存在 于 
地 上 部 分 。 另 外 ,认为 盐分 胁迫 的 初期 地 上 部 分 顶端 分 生 组 织 的 营养 被 破坏 ,因而 影响 正在 扩展 
的 叶片 ,因为 地 上 部 分 分 生 组 织 是 正在 扩展 的 叶片 的 信号 源 (Lazof 和 Lauchli, 1991) ;@ 4H ia 
Ca 的 自动 动态 平衡 遭 到 破坏 导致 叶片 的 生长 抑制 ,这 种 观点 认为 盐 胁 迫 对 叶片 延长 生长 的 抑 
制作 用 是 快速 产生 的 (加 入 NaCl 后 1 min 即 可 测 出 ,Yeo 等 ,1991)。 叶 片 延长 是 不 依靠 根 的 
(Cramer 和 Bowman,1991) ,以 及 第 二 信使 Ca^" 在 植物 生长 发 育 中 的 重要 作用 (Lauchli,1990，; 
Lauchli 和 Schubert ,1989 ) 。 因 此 ,盐分 胁迫 对 植物 的 原初 效应 是 ,在 影响 水 分 供应 的 同时 ,也 降 
低 Ca^ 的 供应 ,从 而 破坏 细胞 的 Ca^ 稳 态 ( Ca " homeotasis) 。 已 经 证 明 , 在 NaCl 胁迫 下 细胞 中 
的 Ca 可 以 被 Na * 置换 出 来 ,从 而 降低 细胞 Ca* 的 水 平 。 另 外 ,在 细胞 Cat 水平 降 低 的 同时 ， 
Na 大 量 进 入 细胞 ,这 样 可 以 导致 木质 部 汁液 中 Ca 水 平 降低 和 Na 水平 增 大 ,结果 会 进一步 导 
致 叶 片 和 茎 顶部 分 生 组 织 Ca” 水 平 降低 ,如 此 则 降低 Ca? 的 第 二 信使 的 作用 ,进而 降低 钙 调 素 
(CaM) 所 调控 的 各 种 代谢 活动 ,抑制 植物 的 生长 和 发 育 (Rengel,1992 ) ; ORW ABA/IAA 增加 导 
致 叶 片 的 生长 抑制 ,20 世纪 90 年 代 后 Davies 和 张建华 大 量 结果 表明 ,干旱 和 盐 胁迫 下 根系 木质 
部 导管 中 ABA 很 快 成 倍增 加 而 IAA 等 则 下 降 , 随 着 蒸腾 作用 的 进行 ,ABA 很 快运 到 地 上 引起 气 
孔 关 闭 和 叶片 生长 抑制 等 。 

综 上 所 述 , 关 于 盐分 胁迫 对 植物 的 原初 效应 并 没有 完全 了 解 清楚 ,看 来 原初 效应 不 是 单一 
的 ,很 可 能 是 综合 效应 。 植 物 生 长 在 盐 涡 环境 中 ,由 于 质 膜 是 有 机 体 与 外 界 环境 的 界面 ,所 以 植 
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物 细胞 质 膜 首先 接触 盐分 ,盐分 胁迫 首先 并 直接 影响 细胞 质 膜 。 问 题 是 细胞 质 膜 有 无 感受 盐分 
胁迫 的 受 体 ? 如 果 有 ,是 什么 ? 它 如 何 把 盐分 胁迫 信号 转化 成 细胞 内 信和 号 并 引起 应 答 基因 的 调 
控 和 生理 生化 反应 是 抗 盐 机 制 研 究 的 关键 问题 之 一 。 

Marschner 等 (1973 ) 发 现 ,用 25 mmol/L NaCl 或 Na,SO, 溶 液 处 理 大 麦 ,大 麦 叶 片 细胞 中 
K 大量 外 流 ,证 明 在 盐 胁迫 下 植物 细胞 质 膜 选择 性 透 性 遭 到 破坏 。 我 们 用 150 mmol/L NaCl 
溶液 处 理 非 盐 生 植物 小 麦 ,其 叶片 细胞 质 膜 透 性 显著 增 大 ,证明 在 盐 胁 迫 下 叶 细胞 质 膜 的 完整 
性 遭 到 破坏 , 胞 内 电解 质 大 量 外 渗 ,而 加 入 10 mmol/L 海藻 糖 溶液 可 显著 缓解 NaCl 处 理 对 细 
胞 质 膜 的 破坏 (图 2 - 19) 。 关 于 质 膜 选择 性 透 性 破坏 的 机 理 及 感受 盐分 胁迫 的 专 一 受 体 将 是 
今后 研究 的 重点 之 一 。 
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( 引 自 本 顺 华 等 ,2005) 


(3) 原初 伤害 导致 的 某 些 代谢 破坏 

光合 作用 ” 盐 浓 度 超过 一 定 值 后 对 盐 生 植物 和 非 盐 生 植物 的 光合 作用 都 是 抑制 的 ,并 且 降 低 
程度 与 盐 浓度 呈正 相关 。 但 是 , 较 高 盐 浓 度 (100 ~200 mmol/L NaCl 溶液 ) 显 著 促进 盐 生 植物 光合 
作用 速率 ,而 对 非 盐 生 植物 光合 作用 速率 产生 显著 抑制 作用 。 我 们 的 结果 表明 :一 定 浓度 的 NaCl 
溶液 (0 ~ 400 mmol/L) 处 理 对 盐 生 植物 盐 地 碱 茵 叶片 的 光合 速率 没有 抑制 作用 ,在 200 mmol/L 
NaCl 溶液 处 理 时 反而 有 明显 促进 作用 (图 2 -20) ,与 之 相应 的 是 生长 受到 明显 促进 (图 2-21)。 
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PEN ELLUELES 


非 盐 生 植 物 则 不 同 , 不 同 浓度 的 NaCl 处 理 菜 豆 和 棉花 ,其 生长 ( 叶 面 积 ) 受 到 明显 的 抑制 ， 
24 h 后 的 光合 强度 ( 光 周 期 C0, 净 固定 和 每 24 h C0, 净 同化 ) 也 受到 明显 的 抑制 ( 表 2 -6)。 
NaCl 对 菜豆 和 棉花 光合 作用 的 抑制 程度 随 外 界 NaCl 浓度 的 增 大 而 增 大 。 
表 2-6 NaCl 对 菜豆 和 棉花 光合 的 效应 ( 引 自 Hoffman 和 Phene, 1971) 
光 周 期 CO; 固 定 / 每 24 小 时 C0; 净 同化 / 





盐 度 /bar 叶 面 积 /( dm /植株 ) "de hd mg: dm- d7! 
0.4 28.6 78.1 60.4 
菜豆 2.4 11.7 66. 1 38. 1 
4.4 9.0 48.5 27.8 
0.4 30. 4 57.0 46.3 
棉花 6.4 23.8 44.1 28.6 
12.4 18.3 41.4 22.5 





关于 NaCl 抑制 非 盐 生 植 物 光合 作用 的 机 理 , 主要 是 通过 气孔 因子 和 非 气孔 因子 ,前 者 主要 
发 生 在 盐 胁迫 早期 或 中 轻 度 胁迫 ,而 后 者 主要 发 生 在 盐 胁迫 后 期 或 重度 胁迫 。@ 吃 气孔 因子 :气孔 
开 度 减 小 ,运输 阻力 增加 等 都 影响 光合 气体 交换 ,例如 阻碍 CO, 进入 光合 系统 ;@ 非 气孔 因子 : 破 
坏 叶 绿 体 结构 和 功能 ; 光 反 应 和 瞳 反应 受 抑 制 ;抑制 光合 产物 运输 ,产生 反馈 抑制 等 。 

呼吸 作用 “关于 盐 胁迫 对 呼吸 作用 效应 的 报道 ,其 实验 结果 大 多 数 是 矛盾 的 ,会 因 植物 种 
类 器官. 发育 阶段 . 盐 处 理 的 时 间 和 强度 等 有 关 。 有 人 认为 盐分 胁迫 抑制 植物 的 呼吸 作用 ,发 现 
盐 胁迫 抑制 小 麦 、 绿 豆 和 棉花 等 植物 的 呼吸 作用 ;有 的 作者 认为 盐 胁迫 可 以 促进 植物 的 呼吸 作 
用 ,发 现 NaCl 促进 这 些 植物 的 吸 呼 作用 。 

盐 度 对 呼吸 作用 的 效应 ,主要 是 通过 影响 呼吸 过 程 中 酶 活性 或 线粒体 的 结构 而 产生 的 。 从 
已 报道 的 酶 活性 研究 可 以 看 出 , 盐 度 对 三 个 驴 豆 品种 和 两 种 纹 豆 属 植物 糖 醇 解 途径 中 的 一 些 关 
键 酶 活性 产生 的 作用 不 同 ,例如 磷酸 葡萄 异 构 酶 、 磷 酸 果 糖 激酶 丙酮 酸 激酶 和 醛 缩 酶 ,有 的 酶 活 
性 被 促进 ,有 的 没有 作用 ,并 在 不 同 品 种 和 不 同 种 中 表现 不 同 ,在 某 些 品种 植物 中 被 促进 ,在 某 些 
品种 植物 中 被 抑制 ,或 者 没有 作用 。 盐 胁迫 对 线粒体 的 结构 的 影响 相对 于 叶绿体 等 显得 较 稳定 ， 
如 0.6% 的 NaCl 溶液 处 理 玖 豆 幼苗 12 d ,叶绿体 和 细胞 核 结构 已 明显 发 生变 化 ,而 线粒体 的 结构 
与 对 照 没有 显著 改变 。 但 是 ,高 浓度 盐 处 理 就 会 导致 线粒体 的 结构 的 破坏 。 用 浓度 100 mmol/L 
NaCl 溶液 处 理 玉米 , 根 尖 分 生 组 织 细胞 的 线粒体 的 结构 膨胀 . 变 圆 及 内 螨 减少 。 

Lesszni 和 Andropoulos-Renaud ( 1989 ) 认为 ,一 般 情况 下 , 低 浓度 可 以 促进 植物 的 呼吸 ,高 浓 
度 抑 制 植物 的 呼吸 。 例 如 ,0 ~5 g/L 浓度 的 NaCl 溶液 促进 首 蒂 呼吸 ,并 随 盐 度 增 大 而 增 大 , 当 浓 
度 为 5 g/L 时 ,其 呼吸 强度 较 对 照 增 大 40% ,而 生长 在 10 g/L NaCl 溶液 中 ,呼吸 作用 下 降 10% 。 
Hoffman 等 用 不 同 浓度 NaCl 溶液 处 理 菜豆 和 棉花 ,也 发 现 菜豆 在 低 盐 度 下 其 呼吸 被 促进 ,在 高 盐 
度 下 被 抑制 ,棉花 在 该 实验 浓度 下 却 是 被 促进 的 ( 表 2 -7) ,因为 棉花 是 耐 盐 的 ,实验 浓度 较 低 ， 
还 没有 达到 抑制 呼吸 的 程度 。 
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表 2 -7 NaCl 对 菜豆 和 棉花 呼吸 作用 的 影响 ( 引 自 Hoffman 和 Phene, 1971) 











X 盐 度 /bar 时 面积 /(dm /植株 ) 瞳 期 中 CO0: 的 放出 /(mg/dm /d) 
0.4 28. 3 17.7 
菜豆 2.4 11.7 28.0 
4.5 9.0 20. 7 
0.4 30.4 10.7 
棉花 6.4 23.8 15.5 
12.4 18.3 18.9 


关于 NaCl 增 大 呼吸 作用 的 机 理 还 不 是 很 清楚 。Cordon 等 提出 是 由 于 离子 运输 系统 的 活化 
导致 的 ,特别 是 在 质 腊 上 离子 运输 系统 的 改变 ,如 非 选 择 性 阳离子 通道 ( nonselective cation chan- 
nel) 打开, 导致 大 量 Na 进入 细胞 质 和 线粒体 ,直接 作用 于 呼吸 链 引起 呼吸 作用 增加 。 另 外 ,一 
定 盐 处 理 也 能 促进 呼吸 代谢 途径 中 的 某 些 酶 活性 。 此 外 ,在 盐分 冲击 (生境 中 突然 加 入 高 浓度 的 
ik) 的 情况 下 ,往往 会 迅速 诱导 细胞 发 生 质 壁 分 离 ,造成 质 膜 甚至 原生 质 损 伤 , 也 会 引起 呼吸 增 
大 ,这 种 增 大 的 呼吸 称 为 创伤 呼吸 。 盐 胁迫 也 可 能 通过 诱导 与 呼吸 有 关 的 植物 激素 含量 (乙烯 
等 ) 的 改变 而 影响 呼吸 速率 。 

糖 类 代谢 ” 盐 胁 迫 既 然 影响 生长 发 育 、 光 合作 用 和 呼吸 作用 ,就 必然 影响 糖 类 代谢 。 至 于 是 
促进 还 是 抑制 ,还 是 没有 影响 则 与 植物 种 类 ,发 育 阶段 .器官 及 胁迫 程度 有 关 。 

Munns( 1982) 对 盐 度 影响 植物 糖 类 代谢 进行 了 广泛 研究 ,180 mmol/L NaCl 处 理 处 理 大 麦 发 
现 ,快速 延长 部 位 (从 第 3 个 叶片 基部 0 ~ 20 mm Ib) ,下 午 和 早晨 其 中 总 可 溶性 糖 类 较 对 照 
(0. 5 mmol/L NaCl) 高 60% ~ 10096 ,淀粉 不 受 NaCl 影响 ( 表 2 -8) ,并 且 在 所 有 处 理 中 构成 大 约 
10% 的 不 溶 于 乙醇 的 干 物质 。 另 外 ,游离 的 葡萄 糖 + 果糖 与 转化 酶 分 解 的 葡萄 糖 + 果糖 的 比率 ， 
在 所 有 正在 生长 的 部 分 ,120 mmol/L 和 180 mmol/L NaCl 溶液 处 理 的 均 低 于 对 照 (0.5 mmol/L 
NaCl 溶液 )( 表 2 -9) 。 这 些 结果 说 明 在 高 浓度 NaCl 处 理 下 增 大 的 糖 类 浓度 ,不 是 通过 促进 植物 
糖 类 增加 , 而 抑制 植物 细胞 分 裂 和 扩大 减少 光合 产物 糖 类 消耗 所 致 。 


表 2-8 NaCl 对 大 麦 正在 生长 和 已 经 扩大 的 叶片 部 分 糖 类 浓度 的 效应 








pet ， 糖 类 浓度 ue 
Ml OM e Ea 正在 生长 区 (0 - 20 mm) 已 扩大 区 ( >40 mm) 
对 照 180 mmol * L^! NaCl 对 照 .. 180 mmol + L7? NaCl 
可 溶性 糖 32 53 17 19 
午后 收获 “淀粉 12 12 14 15 
总 量 44 65 31 34 
可 溶性 糖 14 29 4 6 
黎明 收获 。 淀粉 10 11 5 7 
BE 24 39 9 13 


注 : 对 照 盐 浓度 为 0.5 mmol - L^! NaCl, (3{ Munns 等 ,1982) 
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2 盐 演 这 境 植物 生物 学 


表 2-9 44676 0.5,120 和 180 mmol/L NaCl RE S 5 d 大 麦 的 正在 生长 的 叶片 ( 叶 3) 
和 成 熟 叶 片 ( 叶 1 和 叶 2) 中 单 糖 与 由 转化 酶 水 解 出 来 的 寡 糖 的 比率 ( 引 自 Munns 等 ,1982) 











ERNER E 
叶片 转化 酶 分 解 出 来 的 葡萄 糖 + 果糖 
NaCl 溶液 浓度 /mmol - L`! 

gs 120 180 
n 3(0 ~20 mm) 0. 16 0. 085 0. 09 
叶 3(20 ~40 mm) 0. 68 0.41 0. 38 
叶 3 >40 mm 0.31 0.19 0.15 
nt 1 和 叶 2 很 低 


氨 素 代谢 “植物 的 氢 素 代谢 包括 无 机 所 的 吸收 、 运 输 、 同 化 成 氨基 酸 和 进一步 合成 蛋白 质 及 
蛋白 质 分 解 。 一 般 来 说 , 盐 胁迫 对 植物 的 氨 素 代谢 的 各 个 过 程 都 有 影响 。 

植物 的 氮 素 代谢 主要 经 过 四 个 步 又 :第 一 ,无 机 所 的 吸收 和 运输 ,主要 是 根系 从 环境 中 吸 
收 无 机 氮 ; 第 二 ,无 机 所 向 低 分 子 有 机 氨 的 转变 ,在 高 等 植物 中 ,这 一 步 是 不 可 逆 的 ,意思 是 说 
氮 素 一 旦 被 转变 成 有 机 形式 , 它 将 以 此 种 形式 长 期 保存 在 植物 体 中 ;第 三 ,高 分 子 量 氮 化 物 的 
合成 以 及 作为 合成 反应 合成 单位 的 氨基 酸 的 合成 ;第 四 , 增 大 水 解 酶 的 活性 ,分 解 大 分 子 氨 化 
物 。 

植物 既 能 吸收 和 同化 NO, 形式 的 氨 , 也 能 吸收 和 同化 NH, * 形式 的 氨 , 盐 分 胁迫 影响 氨 素 
代谢 正 是 从 无 机 氮 的 吸收 水 平 开始 的 。 盐 分 显著 降低 无 机 氨 的 吸收 ( Rush 等 ,1975) 。 近 年 来 ， 
关于 植物 细胞 NO, - 和 NH, * 的 吸收 转运 蛋白 及 其 编码 基因 做 了 大 量 工作 ,但 是 盐分 胁迫 的 影响 
有 待 深入 研究 。 

硝酸 还 原 酶 催化 NO, 到 NO, ~ 的 还 原作 用 ,是 植物 氨 素 代谢 的 关键 酶 。 一 般 而 言 , 这 种 酶 
对 所 有 胁迫 都 十 分 敏感 ,特别 是 对 盐 和 渗透 胁迫。Plant( 1974) 发 现 当 以 NaCl 溶液 处 理 时 ,硝酸 
还 原 酶 活性 被 抑制 。Klyshev 等 (1974) 报道 ,豌豆 以 等 渗 的 NaCl 和 Na;S0, 溶 液 处 理 时 ,可 以 导 
致 硝酸 盐 和 亚 硝酸 盐 的 积累 。Sharma 4$ (1983) EREB NaCl 溶液 对 小 麦 硝酸 还 原 酶 有 抑制 作 
用 。 然 而 ,也 有 相反 的 报道 ,Heimer 提出 ,盐分 对 硝酸 还 原 酶 的 活性 没有 作用 。 另 外 ,Rakova 等 
(1978) 报 道 , 鸡 豆 根 中 谷 氨 酸 脱氧 酶 和 谷 氨 酸 合成 酶 的 活性 都 被 盐分 胁迫 抑制 。Sharma( 1980) 
以 及 Sharma 4$ (1985) 发 现 小 麦 在 等 渗 的 PEG 和 NaCl WARI F , ZENE SPOR M RCRUM 
期 ,其 两 氨 酸 转氨酶 和 天 冬 氨 酸 转 氨 酶 的 活性 都 增 大 。 可 见 , 盐 分 对 植物 氨 素 的 影响 与 植物 的 种 
类 、 盐 分 种 类 胁迫 程度 等 有 关 。 | 

一 般 来 说 ,高 盐 胁迫 抑制 蛋白 质 合成 而 促进 蛋白 质 分 解 ,导致 蛋白 质 含量 降低 ,而 游离 氨 
基 酸 含量 增加 。 早 在 1964 年 ,前 苏联 学 者 Strogonov 即 发 现 盐分 胁迫 可 以 改变 可 溶性 氨基 酸 
和 蛋白 质 之 间 的 平衡 。NaCl 对 许多 植物 ,例如 耽 豆 ,菜豆 ,大 豆 和 葡萄 等 的 蛋白 质 合成 都 有 抑 
制作 用 。Kahane 等 发 现 盐分 胁迫 对 葛 豆 蛋白 质 合成 有 抑制 作用 ( 表 2 - 10) 。 盐 分 胁迫 对 村 
物 蛋 白质 合成 是 促进 还 是 抑制 , 主要 是 取决 于 盐 的 浓度 和 植物 的 种 类 。Sharma $ (1980) 指 
出 ,在 -3 bar NaCl 条 件 下 ,小麦 和 棉花 蛋白 质 含量 增加 ,在 高 浓度 NaCl 浓度 条 件 下 ,蛋白质 信 
量 则 下 降 。 
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2-10 NaClxlBüc SEE NEANIUN 





X (pg/ 植 物 器 官 ) 
玉器 官 暴露 于 盐分 胁迫 的 时 间 /d 
4 10 17 24 32 
叶片 4. 589/4. 112 5. 84/5. 278 7. 595/5. 081 7. 906/6. 383 8. 12/5. 058 
zk 1. 970/1. 581 1. 970/1. 581 2. 919/2. 188 4. 27172. 679 4. 825/2. 185 
根 2.111/1. 816 2. 706/2. 086 2. 120/1. 832 3. 133/1. 863 3. 345/2. 010 


注 :分 子 为 对 照 ,分 母 为 NaCl( -4. 4 bar) 处 理 的 。 


关于 盐 胁 迫 影响 蛋白 质 含量 的 原因 , 既 可 能 发 生 在 转录 水 平 上 ,也 可 能 发 生 在 翻译 水 平 上 ; 
既 可 能 发 生 在 蛋白 质 分 子 自身 水 平 上 ,如 分 解 、 修 饰 、. 结 构 及 辅助 因子 调节 等 。 也 可 能 几 种 情况 
同时 存在 ,这 与 植物 种 类 ,发 育 状况 , 盐 处 理 浓度 及 时 间 有 关 。 

生物 固氮 豆 科 植物 的 生物 固氮 是 把 气态 氮 转 化 为 有 机 氮 的 重要 方式 之 一 ,是 一 类 独特 的 
氮 素 代谢 方式 。 植 物 根瘤 的 形成 和 作用 有 4 个 主要 阶段 :a. 根 毛 感染 ;b. 根 毛 发 端 ;c. 根瘤 发 育 
(包括 类 菌 体 的 形成 退化 ) ;d. 氮 素 同化 。 研 究 表明 ,盐分 胁迫 对 对 上 述 4 个 阶段 都 有 显著 的 影 
响 。Tu(1981 ) 报道 ,高 盐 度 导 致 :四 降低 根瘤 菌 的 增殖 和 生长 ;@ 降 低 根 毛 的 有 效 性 和 易 感 性 ， 
这 可 能 就 是 盐分 胁迫 抑制 根瘤 形成 和 生长 的 原因 。Garg 等 (1984 ) 发 现 盐分 胁迫 抑制 大 豆 根瘤 
的 形成 和 生长 ( 表 2 -11)。 


表 2-11 盐分 胁迫 对 丛生 菜豆 和 乌 头 叶 菜豆 结 瘤 和 固氮 的 效应 ( 引 自 Garg 等 ,1984 ) 








| E RU E HANE 

外 ae E WEE mmol/L CH/ 株 h- C Hy/gdw sh 
"e C M G Ss C M. o 0C... M 

对 照 0 25.5 18.3 83.3 282. — 471.9 — 547 5.66 — 1.90 
NaCl 5 21.5 9.9 72.7 1.0 46.5 32.3 636 2.70 
10 17.0 7.8 42.2 9.2 351.9  3L8 7.45 — 3.44 
Na,SO, 5 18.7 10.0 79.8 154 — 357 214 4.68 — 1.39 
10 15.3 5.2 58.5 5.8 3&5 8.8 5.79 1.53 
NaHCO, 5 19.0 8.1 60.9 8.6 309.9 27.0 509 3.14 
10 11.0 3.8 37.9 25 239.7 10.9 6.33 4.35 
LSD% 4.6 4.0 16.8 3.4 69.1 6.3 N.S 0. 85 


注 :C -处 生菜 豆 ;M - 乌 头 叶 菜 豆 。 


豆 血 红 蛋 白色 素 保证 固氮 过 程 的 无 氧 环境 ,对 固氮 作用 起 着 非常 重要 作用 。 盐 分 胁迫 对 根 
瘤 中 的 豆 血 红 和 蛋白 色素 的 形成 也 有 明显 的 影响 , Garg 等 (1984) 发 现 生 长 在 高 盐分 胁迫 下 的 皆 
豆 ,所 有 根瘤 中 都 没有 豆 血 红 和 蛋白 色素, 而 此 时 较 低 盐分 处 理 下 根瘤 是 有 明显 的 豆 血 红 电 白色 素 
GR2 -12), 

Fl Se LA DS RE FH BS ORE, KRE (1992 ) Vb EE A AA EAS [d i RE BI ARF , 
发 现 盐 胁 迫 除 对 植株 高 度 、 根 鲜 重 和 根瘤 大 小 有 抑制 作用 外 ,对 沙 囊 根系 结 瘤 和 根瘤 固氮 酶 活性 
tL BOR BR RS IHRE RH CS 2 -13)。 
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表 2 -12 wR eT Be RANMA ( SIA Garg 45,1984) 





EC/dsm ! 
pH 3:5 6.5 12.0 18. 0 3:5 6.0 C4 0 M0 
SMEG me REE MARK mfi 

FR 70 d 后 

7 16.6 12.1 1.5 = 15.4 6.5 0.5 = 

9 13. 8 10.3 == = 8.8 3.8 = — 

10 = == x x — — x x 
种 植 10 d 后 

7 8.9 5.2 x x 7.9 2.3 x x 

9 7.1 4.0 x x 4.2 1.2 x x 

10 — = x x — = x x 


Garg 等 (1984) 报道 ,利用 NaCl,Na,SO, fil NaHCO, (5 ~ 10 dsam- ) 溶 液 处 理 乌 头 叶 菜 豆 ,在 
10 dsm ” 盐 度 下 其 固氮 酶 的 活性 显著 降低 ,但 根瘤 的 比 活 不 降低 ,这 说 明 固 氨 酶 活性 的 降低 是 因 
根瘤 数 和 重量 的 减少 造成 的 。 每 单位 重量 根瘤 的 固氮 效率 ( 比 活 ) 不 降低 ,证 明 根瘤 中 存在 一 种 
内 在 的 补偿 机 制 , 它 可 以 使 固氮 中 的 不 平衡 部 分 得 以 缓和 。 


表 2-13 NaCl 对 沙 囊 生长 .结交 和 固氮 酶 活性 的 效应 ( 引 自 赵 可 夫 和 Harris, 1992) 








NaCl/% 高 度 /em uum gum RAKE ENNSEEIS Y 
g. TK oe. | eee mm mmolC;H, -g DW» h 
0.0 32 8l 10.3 4.3 2.1 
0.5 36 85 7.6 3.1 2.3 
1.0 26 61 5.3 2.2 2.2 
1.5 13 11 0.7 1.6 0.8 


核酸 代谢 ”一般 情况 下 ,NaCl 对 植物 核酸 代谢 是 有 影响 的 ,是 促进 还 是 抑制 与 植物 种 类 以 
及 盐 种 类 和 盐 浓度 有 关 。 例 如 0.8% 的 NaCl 浴 液 可 以 增加 番茄 组 织 中 的 DNA 含量 ,如 果 NaCl 
溶液 浓度 提高 到 1. 6% 的 水 平 , 则 对 DNA 和 RNA 的 合成 将 产生 抑制 作用 。 

但 是 ,具体 到 某 类 RNA(mRNA ,tRNA rRNA 和 sRNA , miero RNA) ,特别 是 编码 某 种 功能 和 蛋 
白 的 mRNA 到 底 在 盐 胁迫 情况 下 是 增加 ,还 是 下 降 ,与 植物 种 类 ,发 育 阶 段 及 功能 蛋白 在 抗 盐 中 
的 作用 有 关 。 我 们 研究 盐 对 盐 地 碱 莲 液 泡 膜 H”- ATPase 各 亚 基 基 因 表 达 的 影响 ,对 处 于 不 同 
发 育 时 期 的 盐 地 碱 蓬 植株 采用 400 mmol/L. NaCl 溶液 处 理 , 2) 3 S8 BUR , ZE np i. RNA 进行 
Northern 杂交 。 结 果 表 明 :无 论 是 否 盐 处 理 , 生 长 四 周 的 盐 地 碱 茵 植株 其 根 . 共 和 叶 液 泡 膜 H - 
ATPase B H c 亚 基 基因 表达 均 高 于 生长 十 周 的 盐 地 碱 茵 植株 ;无 论 是 生长 四 周 生 长 旺盛 的 盐 地 
碱 莲 植 株 还 是 生长 十 周 处 于 误 老 期 的 盐 地 碱 茵 植株 ,其 根茎 和 叶 液 泡 膜 H” -ATPase B\H\c E 
基 基 因 表 达 均 明显 受 盐 诱 导 , ib RACE CILE Ho - ATPase 各 亚 基 基因 表达 存在 协同 作用 
(图 2 -22) 。 但 一 般 而 言 , mRNA 在 增加 到 一 定量 后 就 维持 一 定 水 平 ,其 他 编码 盐 敏 感 蛋 白 的 
mRNA 则 在 盐 胁 迫 后 下 降 。 近 年 来 ,关于 一 些小 RNA 在 植物 抗 盐 中 的 作用 受到 了 广泛 关注 ， 
已 成 为 新 的 研究 热点 。 
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LC LT RC RT SC ST 








18S rRNA 18S rRNA 
2-22 NaCl 处 理 对 生长 4 周 (a) 10 (b) HRE (C 对 照 ;T. NaCl 处 理 ) HR (L), 
JR( R) 、 茎 (S) 液 泡 膜 H* -ATPase B.H, c 亚 基 基因 表达 的 影响 
( 引 自 李 平 华 ,2003 ) 


硫 代 谢 “ 植物 的 硫 代谢 包括 S07 的 吸收 运输、 还 原 成 半 胱 氨 酸 。 一 般 来 说 , 盐 胁迫 对 植 
物 的 硫 代谢 的 各 个 过 程 都 有 影响 。NaCl 抑制 S04 吸收 ,导致 植物 体 缺 S 现象 和 阻止 进入 体内 
的 SO4 还原 成 H,S 和 半 胱 氨 酸 ( - SH) :S047 一 S03- 一 H,5 一 半 胱 氮 酸 ( - SH)。 近 年 来 , 关 
.于 植物 细胞 SO, 的 吸收 转运 蛋白 及 其 编码 基因 做 了 大 量 工作 ,但 是 盐分 胁迫 的 影响 有 待 深入 
研究 。 

内 源 激素 ”近年 来 大 量 事实 已 经 证 明 ,植物 激素 参与 植物 对 盐分 胁迫 的 响应 。 在 盐分 胁 
GTF KAREK SIR RR, 乙烯、 细胞 分 裂 素 和 脱落 酸 均 发 生 不 同 程度 的 变化 ,但 最 显 
著 的 变化 是 脱落 酸 ( ABA) ,所 以 , ABA 又 称 逆境 激素 (stress hormone)。 总 的 来 看 ,盐分 胁迫 
下 ,ABA 含量 增加 ,而 赤 霉 素 . 叫 唆 乙 酸 和 细胞 分 裂 素 下 降 。 早 在 1968 年 ,Itai 等 即 发 现 盐分 
胁 追 可 以 降低 向 日 蕉 .棉花 和 菜豆 植物 体内 细胞 分 裂 素 的 水 平 。Mizrahi 等 (1972 ) 报道 , 生 
长 在 NaCl 胁迫 下 的 烟草 ,植物 体内 的 细胞 分 裂 素 水 平 下降 , 而 脱落 酸 水 平 上 升 ,并 认为 这 
种 变化 在 植物 水 分 代谢 中 有 重要 作用 ,因为 细胞 分 裂 素 可 以 促进 气孔 开放 ,而 脱落 酸 则 促 
进 气 孔 关 闭 。 

关于 盐 胁迫 下 植物 体内 ABA 含量 升 高 和 CTK( 细胞 分 裂 素 ) 含量 降低 同时 变化 的 生理 学 意 
义 可 能 与 减低 生长 和 代谢 把 能 量 更 多 地 用 于 适应 盐 胁 迫 ( 包 括 离子 区 域 化 和 外 排 等 ) 有关 。 如 
果 在 盐 胁迫 下 ABA 和 CTK 含量 增加 和 降低 的 变化 在 多 种 植物 中 都 是 这 样 ,可 以 推论 :在 盐 胁迫 
下 通过 一 定 的 CTK/ABA 比 来 调节 植物 对 胁迫 的 适应 性 。 

盐 等 逆境 对 植物 激素 代谢 的 影响 ,总 结 于 图 2 -23。 


2.5.4 KERE 
次 生 盐 害 (secondary salt injury) 主要 是 指 盐 胁 迫 而 引发 的 氧化 胁迫 和 营养 胁迫 。 有 了 时 把 有 
高 浓度 盐分 产生 的 渗透 胁迫 也 归 为 次 生 胁 迫 ,但 是 越 来 越 多 的 学 者 认为 高 浓度 盐分 对 植物 必然 


间 时 产生 离子 和 渗透 胁迫 ,而 由 此 引发 的 氧化 胁迫 和 营养 胁迫 应 为 次 生 胁迫 ,由 次 生 胁迫 引发 的 
伤害 为 次 生 盐 害 。 
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例如 , 盐 度 .干旱 胁迫 等 


FERE 





植物 生长 
植物 发 育 


图 2-23 植物 对 胁迫 的 激素 适应 图 示 
(根据 Breckle ,1995 修改 ) 


(1) 氧化 伤害 

当 植 物 遭 受到 盐 胁 人 迫 后 ,植物 体内 的 氧 代谢 就 会 失调 ,活性 氧 的 产生 加 快 ,而 清除 系统 的 功 
能 降低 ,致使 活性 氧 在 体内 积累 ,ROS 攻击 带 不 饱和 双 键 的 生物 分 子 , 细 胞 的 结构 与 功能 就 会 受 
到 损伤 ,甚至 导致 死亡 ,这 种 由 ROS 积累 导致 的 胁迫 为 氧化 胁迫 (oxidative stress) ,而 氧化 胁迫 导 
致 的 伤害 为 氧化 伤害 ( oxidative damage)。 有 关 和 氧化 胁迫 和 氧化 伤害 的 详细 内 容 见 本 书 1. 3.2, 

(2) 营养 胁迫 伤害 | 

主要 是 由 于 植物 在 吸收 矿质 元 素 的 过 程 中 存在 各 种 营养 矿物 质 的 竞争 ,因此 ,溶液 中 某 些 盐 
离子 浓度 (如 Na 和 O 等 ) 过 高 ,一 方面 阻止 植物 对 某 些 必需 矿质 元 素 的 吸收 ,造成 一 些 营 养 高 
子 亏 缺 ( 如 KK 和 Ca^* 55) , 另 一 方面 ,Na* 和 Cl 大 量 进入 细胞 ,破坏 细胞 中 的 离子 稳 态 ,从 而 引 
发 营养 胁迫 及 伤害 。 

Soloev 于 1969 年 首先 发 现 西戎 芦 和 白花 草木 标 ( Melilotus alba) ÆRA] NaCl 处 理 以 后 ,植物 
的 地 下 部 分 缺 KK” 。 将 处 理 后 的 植株 转移 到 含有 K 的 培养 液 中 , 则 可 以 恢复 正常 生长 ,如果 转 移 
到 纯 水 中 , 则 正常 生长 不 能 恢复 。 盐 碱 地 作物 喷洒 草木 灰 增 产 的 原因 就 是 减轻 盐 引 起 的 K aR 
发 。 此 后 在 菜豆 、. 殉 豆 和 酸 橙 中 ,甚至 在 盐 生 植物 中 ,也 可 以 发 现 这 种 现象 。 他 认为 盐分 胁迫 抑 
制 植 物 生 长 ,主要 是 由 于 Na ’ 与 其 他 矿物 质 元 素 的 竞争 作用 ,使 植物 对 另外 一 些 矿 物质 元 素 吸收 
困难 ,导致 某 种 元 素 的 缺乏 形成 的 。 最 常见 的 就 是 由 引起 的 缺 K+ 。 当 然 ,盐分 胁迫 也 抑制 植物 
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对 Ca^* Mg“ 和 了 等 元 素 的 吸收 和 代谢 。 

必须 指出 ,Na "浓度 对 -的 吸收 是 双重 性 的 ,在 其 处 于 低 浓 度 时 ,可 以 增 大 K 的 吸收 ;而 在 
高 浓度 时 , 则 抑制 K* 的 吸收 。 研 究 发 现 , 在 高 浓度 Na’ 中 ,甘蔗 水 稻 、 小 麦 的 生长 和 对 Ca 的 
吸收 都 降低 ,甚至 在 相当 抗 盐 的 野 油菜 ( Brassica campestris) 中 ,在 土壤 Na 盐 浓 度 增 大 时 ,也 伴随 
着 对 Mg “和 K+* 吸 收 的 降低 。 但 是 ,在 海道 子 和 盐 地 碱 蓬 等 盐 生 植 物 中 ,K- 的 含量 开始 时 是 降 
低 的 ,而 降低 到 一 定 程度 后 维持 在 较 高 水 平 ,此 时 生长 发 育 不 受 影 响 ,也 就 是 说 不 受 盐 害 。 因 此 ， 
在 盐 度 影响 下 ,植物 对 和 “吸收 降低 ,并 不 一 定 显示 出 亏 缺 胁迫 。 例 如 无 芒 虎 尾 草 , 当 施用 的 Na* 
的 水 平 增 大 时 ,其 对 K* 的 吸收 伴随 着 其 最 大 生长 需要 的 K 的 降低 而 减少 ,因为 在 盐 生 植物 中 
Na ’ 至 少 能 够 在 一 定 程度 上 取代 KK’ 。 我 们 的 研究 结果 表明 NaCl 处 理 后 , 盐 地 碱 莲 高 亲 和 * 
收 系统 的 天。 降低 ,而 了 .没有 明显 变化 ,说 明 NaCl 处 理 可 以 诱导 盐 地 碱 鞍 高 亲 和 K 吸收 系统 构 
象 改 变 , 增 大 对 K "的 亲和力 ,保证 植物 体 K "的 需求 ( 表 2 - 14) 。 


表 2 -14 NaCl 处 理 对 盐 地 碱 鞍 高 亲 和 K - 吸收 系统 动力 学 参数 的 影响 ( 引 自 周 峰 ,2003 ) 





NaCl/mmol * L^! 
1 100 A00 
K, (mol/L) 22.1 14. 87 14. 10 
V (mol - g ! DW * h^!) 28. 67 28. 85 29. 27 


2.5.5 盐 对 生长 发 育 的 影响 


高 盐 胁迫 会 对 植物 生长 发 育 的 各 个 阶段 产生 不 同 程度 影响 。 当 外 界 盐 度 超过 植物 的 生长 极 
限 盐 度 时 ,植物 质 膜 透 性 .各 种 生理 生化 过 程 和 植物 营养 状况 受到 不 同 程度 的 伤害 ,最 后 使 植物 
的 生长 发 育 受到 不 同 程度 的 抑制 ,抑制 程度 的 大 小 ,与 盐分 胁迫 强 弱 和 暴露 于 盐分 中 的 时 间 长 短 
以 及 植物 的 种 类 ,发 育 阶 段 等 有 关 。 一 般 说 ,对 同一 种 植物 而 言 ,盐分 胁迫 愈 强 ,暴露 于 盐分 胁迫 
下 的 时 间 愈 长 ,植物 生长 发 育 受 到 抑制 的 程度 愈 大 。 即 : 

盐分 抑制 程度 = 盐分 胁迫 大 小 x 时 间 x P 

公式 中 的 PP 代表 不 同 植 物 对 盐分 胁迫 的 响应 系数 , 即 抑制 效应 。 

一 般 而 言 ,盐分 胁迫 使 植物 生长 发 育 周期 缩短 ,生物 量 和 经 济 产量 下 降 , 如 盐碱地 上 生长 的 
小 麦 和 玉米 等 。 而 真 盐 生 植物 则 相反 ,其 生长 发 育 需要 一 定 盐分 ,甚至 没有 一 定 盐分 不 能 正常 开 
花 结果 ,如 沙 囊 等 。 但 是 , 真 盐 生 植物 的 生长 发 育 需要 一 定 盐 分 的 机 理 尚 不 清楚 。 

(1) 种 子 萌发 

一 般 而 言 ,无 论 是 盐 生 植物 还 是 非 盐 生 植 物种 子 萌 发 阶段 对 盐 都 是 敏感 的 。 早 在 1952 年 ， 
Ayers 就 发 现 盐分 胁迫 可 以 抑制 大 麦 和 小 麦 种 子 的 萌发 。 我 们 用 耐 盐 小 麦 品 种 和 盐 敏 感 小 麦 品 
种 进一步 研究 了 盐分 胁迫 抑制 小 麦 种 子 的 萌发 的 生理 机 制 。 结 果 表 明 1% NaCl 溶液 处 理 后 两 
个 品种 小 麦 种 子 发 芽 率 、 发 芽 指 数 和 活力 指数 均 明 显 下降 , 盐 敏感 品种 下 降幅 度 明 显 大 于 耐 盐 品 
种 ,外 源 GA 对 NaCl 处 理 下 发 芽 率 和 发 芽 指 数 有 显著 恢复 作用 ,而 ABA 处 理 对 活力 指数 也 有 显 
著 恢 复 作 用 (图 2 -24)。 
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发 芽 率 /% 





DK961 LM15 
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发 芽 指数 


活力 指数 








DK961 LMI15 
小 麦 品种 
图 2-24 外 源 GA, ABA 和 Ca( NO, ) ,处理 对 盐 胁 迫 下 小 麦 种 子 的 
发 芽 率 (a) .发 芽 指数 (b) 和 活力 指数 (e) 的 缓解 作用 
DK961 为 耐 盐 品 ,LM15 为 盐 敏 感 品种 。( 引 自 蔡 蕾 等 ,2004) 
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进一步 研究 发 现 , NaCl 溶液 处 理 抑制 小 麦 种 萌发 的 原因 主要 是 抑制 了 内 源 CA 合成 ,使 GA 
含量 下 降 ( 图 2 -25) ,导致 a - 淀粉 酶 活性 降低 (图 2 -26) 。 而 外 源 CA .Ca(NO; ), ABA 处 理 组 
fi. NaCl 溶液 处 理 对 小 麦 种 子 萌 发 的 抑制 作用 则 是 通过 提高 内 源 GA 含量 及 a - 淀粉 酶 活性 实现 
的 (图 2 -25; FH 2 -26)。 

盐 胁 迫 对 大 部 分 盐 生 植物 种 子 彰 发 也 有 抑制 作用 , 盐 生 植物 一 般 都 具有 一 定 的 抗 盐 能 力 ,但 
其 种 子 的 萌发 在 淡水 中 最 好 ,在 盐 溶液 中 则 受到 抑制 ,其 原因 可 能 与 盐 生 植 物种 子 中 不 含 盐分 有 
关 。 由 于 其 含 盐 很 少 ,其 渗透 势 当然 较 高 ,在 低 水 势 盐 溶 液 中 就 很 难 获得 萌发 所 需 的 足够 水 分 


(图 2 -27)。 


DK961 种 子 的 -淀粉 酶 的 活性 


内 源 GA 含 量 
/pmol-g-'FW 


/ng-g"'FW-Smin"! 





DK961 LM15 
小 麦 品种 
图 2-25 各 种 处 理 下 种 子 内 源 GA, ,; 含 量 的 变化 
DK961 为 耐 盐 品 ,LMI15 为 盐 敏 感 品种 。( 引 自 蔡 著 等 ,2004 ) 
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时 间 /d 


2-26 外 源 GA, ABA fll Ca( NO, ) ,处理 对 盐 胁 迫 下 DK961 (a) 
和 LMI1S(b) 种 子 a- 淀 粉 酶 活性 的 影响 。 
DK961 为 耐 盐 品种 ,LM15 Ath BURA. (51 BAS 2004) 
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图 2-27 HEHREN T RAHM 
(BE E] Ayers, 1952) 


盐 涡 环境 中 ,种 子 能 否 正常 萌发 对 此 后 该 物种 在 某 一 地 区 的 繁衍 和 生存 至 关 重 要 。 大 多 数 
盐 生 植物 的 种 子 都 位 于 土壤 表面 ,而 土壤 表面 的 盐分 往往 可 以 达到 土壤 深层 的 100 4% (Ungar, 
1978) 。 许 多 盐 生 植物 的 种 子 通过 休 眼 避 开 不 良 环境 ,只 有 当 种 子 的 内 外 环境 适宜 才 开始 萌发 。 
当 两 种 耐 盐 性 很 高 的 盐 生 植物 盐 角 草 ( Salicornia europaea ) FHKE ( Suaeda calceoliformis ) 种 子 在 
高 盐 溶液 中 处 理 30 ~730 d 后 ,种 子 不 仅 没有 形 失 萌发 能 力 , 未 萌发 种 子 的 恢复 率 反而 高 于 对 照 
( Keiffer 和 Ungar,1997) 。 因 此 , 盐 生 植 物种 子 在 高 盐 溶液 条 件 下 不 萌发 ,可 以 保证 种 子 库 中 具 
有 一 定数 量具 有 萌发 力 的 种 子 , 当 环 境 条 件 适 宜 时 ,这 些 未 萌发 的 种 子 才 开始 萌发 ,这 是 盐 生 植 
物 适 应 盐 渍 环境 的 重要 机 制 。 

Na 和 C1 在 盐 角 草 (5S. pacifica ) 种 皮 中 的 相对 含量 远 高 于 胚 (Khan 55,1985) 。 盐 生 植 物 客 
TE (S. physophora ) 和 权 梭 ( Haloxylon ammodendron ) 干 种 子 、 种 皮 和 胚 ,尤其 是 种 皮 中 Na * BA 
iT FAY ARCH. persicum) ,而 且 种 皮 Na 浓度 与 胚 Na 浓度 的 比率 也 是 囊 果 碱 茵 最 
高 , 白 梭 梭 最 低 ( 表 2 -15) 。 盐 生 植 物 ,特别 是 真 盐 生 植物 能 将 大 量 Na "或 CL 区 域 化 在 液 泡 中 ， 
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以 避免 因 细胞 质 中 过 高 的 Na’ 或 C1 浓度 干扰 代谢 过 程 ( Greeway 和 Munns,1980) 。 真 盐 生 植物 
宫 果 碱 莲 在 种 子 形成 中 在 种 皮 中 对 Na "进行 区 隔 化 的 能 力 大 于 旱 生 盐 生 植物 梭 梭 , 而 旱 生 植物 
白 梭 梭 区 隔 化 能 力 最 小 。 说 明 ,在 种 子 形成 过 程 中 , 由 于 赛 果 碱 茵 生境 土壤 盐分 高 , 宫 果 碱 莲 将 
Na 区 隔 化 于 种 皮 中 ,有 利于 保护 胚 不 受 太 多 Na * 等 离子 的 伤害 (Song 等 ,2005 ) 。 


表 2 -15 aiit, 梭 梭 和 要 果 碱 莲 干 种子、 种 皮 . 胚 中 Na+ 含量 以 及 Na* 在 种 皮 /Na' FEHER MEE 
—— . Na* 含量 /mmol - g'DW = ps 





ed we ecc k ARE DASUUKM d CORBIS BE NS we 
白 梭 梭 H. persicum 0.12c 0.38 c 0.15 c ， 2. S0c 
1848 H. ammodondron 0.80 b 1.14 b 0.23 b 6.14 b 
HRE S. physophora 1.17a 5.50a 0.56 a 9.82 a 


同一 列 中 平均 数 后 面 的 不 同 字 母 表示 在 P=0.05 水 平 差异 显著 。( 引 自 Song 25,2005) 


研究 发 现 , 一 些 盐 生 植 物 的 种 皮 不 仅 可 以 在 种 子 发 育 过 程 中 对 Na" 等 有 害 离子 起 到 区 隔 化 
作用 ,种 皮 在 种 子 萌 发 过 程 中 还 能 阻挡 盐 溶 液 中 Na 等 进入 以 及 K' SARS NS, 对 高 盐 
溶液 中 萌发 的 种 子 具有 保护 作用 ,例如 误 果 碱 鞍 和 梭 梭 (图 2 -28)(Song 等 ,2007) 。 


0.8 


eo 
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离子 含量 /mmol.g-IDW 











离子 含量 /mmolg-IDW 








(b) 


加 完整 种 子 - 去 离子 水 口 破坏 种 皮 种 子 -去 离子 水 
日 完整 种 子 -300 mmol/L NaCl 破坏 种 皮 种 子 -300 mmol/L NaCl 


2-28 梭 权 (a) FERRE (b) 完整 和 破坏 种 皮 后 种 子 的 胚 中 Na* 和 K 含量 的 变化 
同一 离子 平均 数 上 面 不 同 字母 表示 在 P=0.05 差异 显著 。( 引 自 Song 等 ,2007) 


植物 种 子 的 二 型 性 (多 型 性 ) 是 指 在 同一 棵 植株 上 生长 有 形态 结构 .生理 .生态 学 特性 等 方 
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面 有 很 大 差异 的 两 种 (多 型 ) 种 子 。 这 种 现象 在 自然 界 中 比较 普遍 ,特别 是 菊 科 、 蒙 科 、 禾 本 科 、 
十 字 花 科 中 最 为 常见 。 二 型 性 种 子 产 生 的 比例 受 环境 因素 的 影响 ,例如 水 、 盐 、 养 分 和 密度 胁迫 
等 。 具 有 二 型 性 种 子 的 植物 一 般 出 现在 干旱 沙漠、 盐 涡 土地 区 ,一般 为 早生 、 盐 生 植 物 。 我 国 干 
旱 、 半 干旱 地 区 面积 广阔 ,有 大 面积 沙漠 和 盐 渍 土 ,有 着 丰富 的 早生 、 盐 生 植 物资 源 ,应 该 有 许多 
具有 二 型 性 种 子 的 植物 ,而 这 些 旱 生 、 盐 生 植 物 许 多 具有 潜在 的 经 济 和 生态 修复 的 利用 价值 。 广 
泛 分 布 于 我 国 黄河 三 角 洲 潮 间 带 和 内 陆 重 盐碱地 的 盐 地 碱 莲 产生 二 型 种 子 (Song 等 ,2008)。 研 
究 表明 ,两 种 生境 盐 地 碱 鞍 的 棕色 种 子 均 重 于 黑色 种 子 ( 表 2 - 16) ,并 且 发 育 较 黑 色 种 子 完 全 
(图 2 -29, 另 见 彩 插 ) 。 潮 间 带 生境 盐 地 碱 莲 棕 色 种 子 / 黑 色 种 子 的 比率 远 高 于 盐碱地 生境 盐 地 
DASE (X 2 -16) ,并 且 潮 间 带 棕色 种 子 在 高 盐 环境 下 的 成 苗 率 较 高 (图 2 -30) 。 这 些 特征 可 能 
是 影响 盐 地 碱 莲 在 不 同 盐 渍 生境 下 自然 分 布 的 因素 (Song 等 ,2008 ) 。 


X2-16 潮 间 带 和 内 陆 盐碱地 生境 盐 地 碱 莲 种 子 重 最 和 棕色 种 子 / 黑 色 种 子 比 率 























ee a Maie e TI RE e 1T oe 
潮 间 带 4.2a 0.21a 0.1la 
内 陆 盐碱地 2.3b 0.05 b 0.02 b 


同一 指标 平均 数 后 面 字 母 不 同 表 示 在 P 20.05 水 平 差异 显著 。( 引 自 Song 55,2008) 





图 2-29 盐 地 碱 莲 二 型 性 种 子 及 其 胚 的 形态 

潮 间 带 生 境 盐 地 碱 莲 棕 色 种 子 (a) ,盐碱地 生境 棕色 种 子 (b) , 潮 间 带 生境 棕色 种 子 胚 (c) 盐 
碱 地 生境 棕色 种 子 胚 ( d) , 潮 间 带 生境 黑色 种 子 (e) ,盐碱地 生境 黑色 种 子 (f) , 潮 间 带 生境 黑色 
种 子 胚 (g) 盐碱地 生境 黑色 种 子 胚 (h) 的 形态 。( 引 自 Song 等 ,2008 ) 


某 些 被 子 植物 的 胚 中 含有 叶绿素 。 子 叶 的 光合 作用 能 为 萌发 过 程 中 种 子 的 代谢 提供 0 和 
能 量 ( Weber 等 ,2005 ) 。Rolletschek 等 (2003 ) 报 道 看 豆 ( Vicia faba) 成 熟 过 程 中 的 子叶 光合 放出 
的 0, 可 以 达到 大 气 0, 浓度 的 50% 左右 。 我 国 西北 干旱 区 重 盐碱地 上 分 布 的 千 果 碱 革 于 种 子 
子叶 中 含有 叶绿素 (图 2 -31, 另 见 彩 捅 ) ,种 子 吸水 后 能 光合 放 OO, ,说 明 襄 果 碱 鞍 种 子 在 适宜 的 
条 件 下 ( 积 雪 融 化 或 降雨 后 土壤 盐分 较 低 时 ) 只 要 种 子 萌 发 ,子叶 就 能 进行 光合 作用 ,使 其 在 环 
境 条 件 有 利 的 情况 下 迅速 完成 幼 菌 的 建成 (Li 等 ,2008 ) 。 
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15 aan shen HE 


HERA 








棕色 种 子 黑色 种 子 棕色 种 子 黑色 种 子 
潮 间 带 生 境 盐碱地 生境 
10 mmol/L NaCI W E 100 mmol/L NaCl 溶 液 。 图 200 mmol/L NaC 1 AK 
口 400 mmol/L NaCl 溶 液 Ml 600 mmol/L NaC1 溶 液 
2-30 潮 间 带 和 盐碱地 生境 二 态 型 种 子 在 不 同 盐分 浓度 处 理 20 d 后 的 出 功率 
同一 生境 棕色 或 黑色 种 子平 均 数 上 不 同 字 和 母 表示 在 P=0.05 水 平 差异 显著 。( 引 自 Song 等 ,2008 ) 





(a) (b: (c) 


2-31 EEG RET HT (a) "FERRE (b) BLUR BR Aber DRE c) 的 形态 
RR 21mm, (318 Li 55,2008) 


盐 对 种 子 萌 发 的 抑制 到 底 是 因 低 水 势 还 是 盐 离子 直接 作用 ,目前 尚 有 争论 ,但 在 高 盐 浓 度 下 
至 少 一 部 分 原因 是 因 种 子 吸水 困难 而 阻止 种 子 萌发 。 

(2) 生长 

盐分 对 植物 的 最 普通 和 最 显著 的 效应 就 是 抑制 生长 ,表现 为 植株 矮小 和 产量 降低 。 植 物 为 
了 生存 , 它 必 须 与 其 生长 环境 保持 一 种 平衡 状态 , 当 生长 在 高 盐 溶液 土壤 中 ,植物 一 方面 要 应 付 
渗透 胁迫 , 另 一 方面 还 要 进行 离子 调节 。 即 要 通过 额外 吸收 一 定量 的 矿物 质 元素 和 合成 一 定量 
的 可 溶性 的 有 机 物质 , 增 大 细胞 质 的 浓度 ,降低 水 势 ,使 细胞 水 势 低 于 外 界 生境 的 水 势 , 才 能 保持 
植物 细胞 正常 吸水 ; 另 一 方面 ,要 限制 某 些 有 害 离子 吸收 ,同时 把 进入 细胞 的 有 害 离子 区 域 化 到 
液 泡 或 外 排出 体外 。 所 有 这 些 过 程 都 要 消耗 能 量 , 当然 ,植物 生长 所 需 的 能 量 将 会 减少 ,生长 就 
必然 降低 。Strogonov 等 (1964 ) 很 早 就 发 现 这 个 事实 ,他 将 玉米 种 植 在 NaCl( -4.5 x10 Pa) 和 无 
NaCl 条 件 下 ,发 现 NaCl 对 玉米 叶片 数 、 地 上 部 分 鲜 重 和 干 重 、 根 系 鲜 重 和 干 重 都 有 明显 的 降低 
作用 ( 表 2 -17)。 
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表 2 -17 NaCl 处 理 对 玉米 生长 的 效应 ( 引 自 Strogonov 等 ,1964) 











渗透 压 / : X E82 E/E BEA 
ME bel 210 po) 2 0m a 鲜 重 FE 鲜 重 TÉ 
对 照 0.5 58 6 6.8 0. 85 4.4 0.44 
NaCl 4.5 48 5 S22, 0. 54 3.8 0. 39 


盐分 对 非 盐 生 植物 营养 生长 的 抑制 作用 的 途径 可 能 是 多 方面 的 。Kulirva( 1975) 认为 盐分 对 
非 盐 生 植物 营养 生长 是 通过 抑制 植物 细胞 的 有 丝 分 裂 来 实现 的 。 也 有 人 认为 是 通过 抑制 细胞 增 
大 实现 的 。 也 可 能 二 者 兼 而 有 之 。 例 如 , 盐 胁迫 下 ,由 于 菜豆 叶片 中 海绵 组 织 厚 度 增 大 和 栅栏 组 
织 变 薄 造 成 叶片 生长 抑制 ,因为 叶片 生长 在 达到 最 大 叶 面 积 一 半 时 ,细胞 分 裂 即 停止 。 其 后 的 叶 
面积 进一步 增 大 ,是 由 于 海绵 组 织 体积 增 大 引起 的 。 当 然 ,一 旦 细胞 分 裂 停止 ,盐分 对 植物 营养 
生长 的 抑制 作用 主要 通过 抑制 细胞 生长 和 光合 作用 等 过 程 ,最 终 导 致 植物 矮小 和 生物 量 降低 。 

关于 盐 胁迫 抑制 植物 生长 的 机 理 ,Munns 等 做 了 一 系列 的 研究 ,她 认为 盐分 对 植物 的 短期 抑 
制 来 自 根系 ,由 水 分 胁迫 产生 。 而 盐分 胁迫 的 长 期 抑制 是 盐 离 子 在 叶片 中 的 积累 ,抑制 细胞 生长 
和 光合 作用 等 过 程 及 使 老 叶 不 断 死亡 造成 的 。 显 然 , 盐 胁迫 抑制 植物 生长 的 机 理 不 是 这 样 简单 ， 
特别 是 细胞 的 分 裂 等 就 更 为 复杂 ,需要 进一步 深入 探讨 。 

(3) 发 育 

通常 发 育 是 指 生殖 器 官 诱导 和 形成 的 过 程 。 盐 分 对 植物 发 育 也 具有 显著 的 影响 。 

对 非 盐 生 植物 而 言 , 盐 胁迫 对 发 育 一 般 是 有 害 的 ,但 对 少数 植物 有 益 。 例 如 ,NaCl 胁迫 对 水 
稻 和 桃 树 的 开花 具有 延迟 效应 ,对 桃 树 的 果实 还 可 众 熟 ,并 能 促进 落叶 。 有 趣 的 是 ,利用 50% 海 
水 灌溉 棉花 , 当 含 盐 量 增 大 到 2 500 x 10 g/mL 时 ,棉花 的 花 数 和 棉 桃 数 都 增多 ,但 到 5 000 x 
10 5 g/mL 时 则 抑制 开花 和 结 桃 。 

对 盐 生 植物 而 言 ,一 定 程 度 的 盐 处 理 对 发 育 是 有 益 的 。 例 如 盐 生 植物 沙 束 ( Elaeagnus angus- 
tifolia ) 在 盐 涡 生境 中 能 够 正常 开花 和 结果 ,如 果 生 长 于 甜 土 (无 盐 ) 中 ,只 开花 不 结果 。 另 外 , 盐 
生 植物 海 莲子 ( Salicornia herbacea) 和 猪 毛 菜 ( Salsol soda) 生 长 在 有 NaCl 的 条 件 下 可 能 正常 开花 
结果 ,生长 于 无 NaCl 条 件 下 ,大 部 分 不 能 开花 ,只 有 个 别 个 体 在 较 晚 时 间 开 了 一 部 分 花 ,而 且 形 
成 的 种 子 发 育 也 不 充分 。 

另外 ,盐分 也 影响 果实 的 品质 。 大 部 分 果树 在 盐碱地 上 产量 低 ,品质 差 。 但 是 , 冬 更 (Ziz- 
iphus jujuba ) 在 盐碱地 上 产量 高 ,品质 也 最 好 。 

其 次 ,盐分 还 影响 泌 盐 植物 盐 腺 和 盐 襄 泡 的 发 育 ( 见 本 书 2.4.2) 。 


2.6 植物 抗 盐 的 生理 机 制 


2.6.1 thre 


所 谓 抗 盐 性 (salt resistance) , 即 指 该 植物 对 盐 度 的 适应 性 。 适 应 性 的 强 弱 即 植物 抗 盐 性 的 
大 小 。 一般 地 说 , 盐 生 植物 都 生长 在 较 高 浓度 含 盐 量 的 环境 中 ,并 且 能 正常 完成 生活 史 , 抗 盐 性 
高 。 盐 生 植 物 都 是 抗 盐 的 ,在 其 生长 发 育 过 程 中 需要 一 定 的 盐分 ,但 外 界 环境 中 的 盐分 高 于 或 低 
于 其 生长 最 适 浓度 , 盐 生 植物 的 生长 发 育 也 会 受到 不 同 程度 的 影响 。 从 不 同 盐 生 植物 生长 的 最 
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适 盐 度 ,可 以 衡量 其 抗 盐 能 力 的 大 小 ,生长 最 适 盐 度 高 的 盐 生 植物 ,其 抗 盐 能 力 较 大 ,生长 最 适 盐 
度 低 的 ,其 抗 盐 能 力 较 小 。 而 非 盐 生 植物 是 盐 敏 感 的 ,在 其 生长 发 育 过 程 中 受到 盐分 的 抑制 , 抗 
盐 能 力 差 。 


2.6.2 植物 的 耐 盐 国 值 


(1) 概念 

所 谓 植物 生长 的 极限 盐 度 (limiting salinity ) ,也 称 盐 度 阅 值 (salinity threshold) ,其 含义 是 植 
物 生长 在 该 盐 度 范围 内 ,50% 以 上 的 植物 能 正常 生长 ,超过 该 盐 度 时 , 则 5096 以 上 的 植物 其 生长 
受到 抑制 ,产量 下 降 ,这 一 盐 度 即 为 该 种 植物 的 极限 盐 度 ， a Eee eer ee 
一 般 用 溶液 电导 率 表示 。 

显然 ,植物 种 类 不 同 发 育 阶段 不 同 、 盐 处 理 方式 不 同 植物 生长 的 环境 不 同等 都 会 导致 同 种 
植物 的 极限 盐 度 不 一 样 。 这 也 是 不 同文 献 报 道 的 非 盐 生 植 物 的 极限 盐 度 数值 很 不 一 致 ,甚至 差 
距 很 大 的 原因 。 这 些 原因 有 :中 测定 盐分 胁迫 和 植物 胁 变 的 方法 和 标准 不 统一 ;@ 植 物 生长 的 极 
限 盐 度 随 环境 条 件 和 植物 发 育 阶 段 的 不 同 而 变化 ,植物 幼苗 阶段 和 开花 阶段 的 极限 盐 度 也 是 不 
同 的 ;@@ 植 物 生长 的 极限 盐 度 随 其 生长 在 盐分 胁迫 下 的 时 间 长 短 不 同 而 异 ,在 相同 盐 度 下 ,时 间 
愈 长 ,植物 受到 抑制 的 程度 愈 大 ,其 生长 的 极限 盐 度 就 低 , 相反 亦 然 ; 旨 同一 种 植物 在 不 同 湿度 、 
温度 和 光照 条 件 下 ,其 极限 盐 度 是 不 同 的 ,一般 来 讲 , 湿 度 越 低 .温度 和 光照 越 高 BP BEL) 
所 以 ,建立 国际 统一 的 评价 植物 盐 度 阐 值 的 标准 具有 重要 的 实践 意义 。 

(2) 常见 植物 生长 的 极限 盐 度 

关于 常见 植物 生长 的 极限 盐 度 , 需 说 明 的 一 点 是 :文献 报道 的 极限 盐 度 ,多 半 是 利用 溶液 培 
养 在 实验 条 件 下 得 到 的 ,与 植物 生长 在 自然 盐 渍 环境 中 的 极限 盐 度 相 比 ,还 存在 一 定 的 差异 ,所 - 
以 这 种 极限 盐 度 不 能 完全 代表 植物 在 自然 界 的 生长 极限 盐 度 。 自 然 界 的 土壤 含 盐 量 随 季节 、 降 
十 和 地 表 营 发 等 会 发 生 很 大 变化 。 一 种 植物 能 和 否 在 盐碱地 上 完成 生活 史 最 终 决 定 于 对 土壤 含 盐 
量 最 高 时 耐 受 值 ,而 与 通常 分 析 的 极限 盐 度 关系 不 大 。 尽 管 如 此 , 表 2 -18 中 所 介绍 的 一 些 非 盐 
生 植 物 的 极限 盐 度 , 仍 有 一 定 的 参考 价值 ,可 以 相对 地 反映 这 些 植物 的 生长 环境 的 盐 度 范围 , 作 
为 指导 盐碱地 农业 的 参考 。 

从 表 2 -18 中 可 以 看 出 ,不 同 植物 具有 不 同 的 生长 极限 盐 度 。 从 表 中 的 几 类 作物 中 ,以 果树 
的 生长 极限 盐 度 最 小 ;在 大 田 作 物 中 ,菜豆 的 生长 极限 盐 度 最 小 ,看 豆 、 玉 米 、 大 豆 等 次 之 ,大 麦 、 
棉花 最 大 。 生 长 极限 盐 度 大 的 抗 盐 ,小 的 不 抗 盐 。 另 外 ,生长 极限 盐 度 大 的 植物 ;在 超过 极限 盐 
度 时 ,每 超过 1 dsm 时 ,产量 降低 的 数值 最 少 ,反之 亦 然 。 





表 2-18 一 些 作 物 的 生长 极限 盐 度 和 超过 极限 盐 度 后 产量 降低 ( 引 自 Sharma 等 ,1986 ) 





极限 盐 度 / ”每 超过 极限 盐 度 1 dsm O 
植物 种 类 dem“! 时 产量 的 降低 百分比 /% Vade 
1. 大 田 作 物 
X (Hordeum vulgare) 8.0 5.0 T 
3E 3 ( Phaseolus vulgaris) 1.0 19.0 S 
RY (Vicia faba) 1.6 9.6 MS 
玉米 (Zea mays) 1.7 12.0 MS 
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续 表 
CRA  SENERER I dam 
anel d _ém' tame KY 
棉花 ( Gossypium hirsutum) 7.7 5.2 T 
UI 5 ( Vigna. unguiculata) 1.3 14.0 MS 
亚麻 (Linum usitatitissimum) 1.7 12.0 MS 
IK AR ( Oryza sativa) 3.0 12.0 MS 
THE ( Carthamus tinctorious ) 一 — . MT 
HH 3€ (Sesbania exaltaia) 2.3 7.0 MS 
A SE ( Sorghum bicolor) — — MT 
XX ( Glycine max) 5.0 20.0 MS 
HEE ( Saccharum officinarum) 1.7 5.9 MS 
[5] A 3€ ( Helianthus annuus) — — MS 
小 麦 (Triticum aestivum) 6.0 7.1 MT 
2. 饲料 作物 
A B ta ( Medicago sativa) 2.0 7.3 MS 
18] FAKE (Hordeum vulgare) 6.0 7.1 MT 
狗 牙 根 ( Cynodon dactylon) 6.9 6.4 T 
埃及 车 轴 草 (Trifolium alexandrinum) 1.5 5.7 MS 
西伯 利 亚 冰 草 (4gropyron sibiricum) 3. 5 4.0 MT 
3. 蔬菜 植物 
菜豆 ( Phaseolus vulgaris ) 1.0 19.0 S 
HË C Brassica. olercea ) 1.8 14.0 
3838 HF ( Daucus carota) 1.0 14.0 
花椰菜 ( Brassica oleracea var. botrytis) — — MS 
Tk 3& ( Abelmoschus esculentus ) — — 
YER (Allium cepa) 1.2 16.0 
Wi t ( Pisum sativum) = = S 
54 ( Solanum tuberosum) 1.7 12.0 MS 
$ M (Raphanus sativus) 1.2 13.0 MS 
菠菜 (Spinacia oleracea) 2.0 7.6 MS 
# ji ( Lycopersicon lycopersicum) 2.5 9.9 MS 
4. 果树 
X ( Prunus armeniaca) 1.6 24.0 S 
35-5. ( Malus sylvestris) = — S 
薄 桃 ( Syzygium jambos) = S S 
Fak (Prunus duclis) 1.5 19.0 S 
$5 ( Persea americana) — 一 S 
# A JI\( Carica papaya) 一 S 
PEARL Pyrus communis ) — — S 
草莓 属 ( Fragaria sp. ) 1.0 33.0 S 


i€:1dsm^' =0.06% NaCl 20. 01 mol/L NaCl;T: 耐 盐 ;S: 盐 敏感 ,MS :中 等 盐 敏 感 ;MT: 中 等 耐 盐 。 
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2.6.3 ”影响 植物 抗 盐 性 的 因子 


影响 植物 抗 盐 性 的 因子 包括 内 因 和 环境 因子 。 前 者 主要 是 植物 种 类 和 品种 ,而 后 者 主要 包 
括 盐分 种 类 、 温 度 和 光照 等 

(1) AB | 

植物 种 类 和 品种 ”植物 种 类 不 同 其 抗 盐 能 力也 不 同 , 这 是 决定 植物 抗 盐 性 的 根本 因素 。 最 
典型 的 例子 就 是 盐 生 植物 和 非 盐 生 植物 ,前 者 某 些 种 类 可 以 在 海水 中 完成 生活 史 , 如 大 米 草 等 。 
从 表 2 - 18 中 可 以 看 出 某 些 作物 种 类 之 间 抗 盐 能 力 的 差异 。 同 一 作物 不 同 品种 ,其 抗 盐 能 力也 
存在 差异 ,有 的 品种 抗 盐 , 有 的 品种 不 搞 盐 ,甚至 相差 很 大 。 例 如 鲁 棉 1 号 棉花 的 抗 盐 能 力 大 于 
中 棉 10 号 , 德 抗 961 小 麦 的 抗 盐 能 力 大 于 重 麦 15 号 小 麦 。 | 

发 育 阶段 ”植物 抗 盐 性 的 大 小 是 由 植物 的 遗传 性 决定 的 ,但 是 植物 的 不 同 发 育 阶段 抗 盐 性 
也 不 同 。 一 般 地 说 ,植物 在 种 子 萌发 阶段 和 幼苗 期 的 抗 盐 能 力 都 比较 小 。 例 如 ,番茄 和 棉花 的 幼 
苗 期 ,其 抗 盐 能 力 比较 小 ,在 孕 草 期 其 抗 盐 能 力 就 大 一 些 ,到 开花 期 抗 盐 能 力 又 降低 。 水 稳 的 搞 
盐 能 力 的 变化 规律 类 似 番茄 和 棉花 ,水 稻 种 子 萌发 后 随 发 育 的 进程 对 盐 的 敏感 性 逐渐 降低 , 即 搞 
盐 能 力 逐 渐 增 大 。 而 大 麦 种 子 彰 发 阶段 抗 款 能 力 大 于 幼苗 期。 

(2) 外 因 

总 的 来 看 ,外 因 主 要 通过 影响 植物 对 盐 的 吸收 运输 和 积累 而 影响 植物 抗 盐 性 。 一 般 而 言 
除了 不 同 盐分 的 影响 外 ,其 他 环境 因素 ,凡是 促进 盐分 吸收 、 运 输 和 积累 的 因素 会 降低 植物 抗 盐 
性 ,反之 亦 然 。 

不 同 盐分 的 影响 “植物 的 抗 盐 能 力 与 盐 的 种 类 密切 相关 ,不 同 盐 类 对 植物 产生 的 毒性 是 不 
同 的 。 一 般 而 言 , 钾 盐 毒性 大 于 钠 盐 ; 碱 性 盐 大 于 中 性 盐 ;在 相同 阳离子 情况 下 ,F- 毒性 最 大 ,如 
NaF 毒性 远 远大 于 NaCl, 其 次 是 HCO, ,毒性 较 小 的 为 Cl” 。 从 表 2 - 19 可 以 看 出 ,不 同 盐 类 对 
每 种 植物 的 毒性 是 不 同 的 ,例如 玉米 , Na,C0; 对 其 毒性 最 大 ,其 次 是 NaCl, 毒 性 最 小 的 则 是 Mg- 
S0,; 而 不 同 盐 类 对 小 麦 的 毒性 则 不 同 ,MgS0, 的 毒性 最 大 ,NaCl 毒性 最 小 。 


表 2 -19 各 种 盐 类 对 不 同 植物 的 毒性 
等 级 ramus BE Dž ” “玉米 ES Re PE 甜菜- 


1 MgSO, MgSO, MgSO, Na, CO, MgCl, MgSO, MgSO, MgSO, 
2 MgSO, MgSO, MgS0, Na, CO, MgCl, MgSO, MgSO, MgCl, 
3 MgCl, MgCl, MgCl, NaCl MgSO, MgCl, MgCl, MgCl, 
4 Na, CO, Na, CO, Na, CO, NaHCO, Na, CO, Na, CO, Na, CO, Na,CO, 
5 MgSO, NaCl Na, S0, MgCl, Na,SO, Na,S0, NaCl Na, S0, 
6 NaCl NaHCO, NaCl MgSO, NaCl NaC] NaCl 


温度 的 影响 ”温度 几乎 是 所 有 环境 中 普遍 存在 的 一 个 因子 ,温度 除了 直接 地 影响 着 植物 对 
盐分 的 吸收 .运输 和 分 配 外 , 主要 通过 影响 植物 对 水 分 的 吸收 .运输 和 蒸腾 而 影响 盐分 的 吸收 和 
运输 。 因 此 ,温度 对 植物 的 抗 盐 性 有 明显 的 影响 。 大 多 数 情况 下 ,高 温 促进 盐分 的 吸收 运输 和 
积累 而 降低 植物 抗 盐 性 ,而 低温 可 以 增 大 植物 的 抗 盐 能 力 。 许 多 蔬菜 植物 生长 在 温度 较 高 的 条 
件 下 ,所 受到 的 盐 害 往往 要 比 生 长 在 温度 较 低 条 件 下 的 大 就 是 这 个 原因 。 例 如 ,甜菜 在 25 ~ 
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40 乞 温 度 下 则 同样 浓度 的 趟 分 可 以 明显 换 制 甜菜 种 子 萌 发 ,而 低温 时 盐 度 则 对 它 没 有 效应 。 

辆 射 的 影响 ”辐射 对 植物 抗 盐 性 的 影响 ,一 般 规律 是 高 强度 辐射 可 以 降低 植物 的 抗 盐 能 力 ， 
低 强 度 辐射 可 以 提高 植物 的 抗 盐 能 力 。 例 如 菜豆 生长 在 不 同日 照 强度 下 ,其 净 光 合作 用 强度 只 
有 在 高 强度 辐射 水 平时 才 减 少 ,产生 盐 害 作用 ,在 800 勒 克 斯 以 下 则 对 菜豆 净 光 合作 用 强度 没 作 
用 ,这 说 明 低 辐射 时 ,菜豆 的 抗 盐 能 力 是 高 的 。 在 棉花 也 得 到 类 似 的 结果 ,辐射 强度 愈 高 , 净 光 合 
作用 愈 小 , 盐 害 愈 大 ,说 明 此 时 棉花 最 不 抗 盐 。 光 照 对 植物 抗 盐 性 的 影响 是 复杂 的 , 低 强 度 可 以 
提高 植物 的 抗 盐 能 力 ,一 方面 低 强 度 光 照 下 植物 对 盐分 的 吸收 .运输 和 著 腾 都 低 ,植物 积累 的 盐 
分 少 ; 另 一 方面 产生 的 ROS 也 少 ,氧化 胁迫 低 。 而 高 光 强 减低 植物 的 抗 盐 能 力 ,原因 是 一 方面 高 
光 强 促进 植物 对 盐分 的 吸收 .运输 和 蒸腾 ,植物 积累 的 盐分 高 ; 另 一 方面 产生 的 ROS 多 ,也 会 产 
生 氧 化 胁迫 。 

C0, 的 影响 。 C0, 是 植物 光合 作用 的 原料 ,是 植物 新 陈 代谢 中 不 可 缺少 的 物质 之 一 。 空 气 中 
的 C0, 体积 分数 为 3 x10“ 左 右 ,如 果 适 当 提 高 C0, 体 积分 数 ,不 但 可 以 提高 植物 的 净 光 合作 用 ， 
而 且 可 以 降低 菜豆 的 盐 害 ,相对 提高 植物 的 抗 盐 能 力 。 如 CO, 体 积分 数 为 4x10“* 时 , 盐 处 理 的 
菜豆 的 净 光 合作 用 强度 已 接近 对 照 水 平 。 说 明 盐 胁 人 迫 条 件 下 ,CO, 供 应 不 足 是 光合 作用 下 降 的 
主要 原因 。 从 这 个 角度 上 讲 ,盐碱地 大 棚 可 以 用 干冰 提高 蔬菜 的 抗 盐 能 力 ,增加 产量 。 

空气 湿度 的 影响 “一般 情况 下 ,高 湿度 导致 植物 蒸腾 作用 的 降低 ,从 而 减少 盐分 吸收 .运输 
和 积累 ,从 而 提高 植物 抗 盐 性 。 另 外 ,在 湿润 的 条 件 下 ,植物 的 鲜 / 干 比率 将 会 增 大 ,从 而 减少 植 
物体 内 电解 质 的 浓度 ,使 植物 避免 盐 害 。 例 如 ,菜豆 生长 在 盐 渍 化 条 件 下 ,其 生长 可 以 随 大 气 湿 
度 的 增 大 而 增 大 。 其 他 环境 条 件 相 同 的 情况 下 ,相对 湿度 低 ,蒸腾 作用 强 ,吸收 和 运输 到 地 上 部 
分 的 盐 就 多 ,产生 的 盐 害 就 大 ,植物 抗 盐 性 就 降低 ,反之 亦 然 。 
2.6.4 对 盐 胁 追 引 发 的 渗透 胁迫 的 抗 性 及 机 理 

(1) 渗透 调节 

土壤 溶液 中 高 浓度 盐 对 植物 会 产生 渗透 胁迫 。 渗 透 胁迫 引起 的 主要 胁 变 是 细胞 脱水 。 植 物 
要 适应 这 种 胁迫 ,必须 能 忍耐 脱水 。 植 物 忍 耐 脱水 主要 有 两 种 方式 :四 避 脱 水 ;@ 耐 脱水 。 耐 脱 
水 指 的 是 植物 在 脱水 后 失去 膨 压 时 仍 能 存活 的 特性 。 在 这 种 情况 下 ,植物 只 能 维持 其 存活 状态 ， 
如 果 时 间 延 长 , 即 会 引起 植物 死亡 。 因 此 , 耐 脱水 在 农业 生产 中 意义 不 大 ,除非 脱水 时 间 短 造成 的 
胁 变 可 恢复 。 所 谓 名 脱水 ,是 指 植物 采取 某 种 措施 (结构 上 的 或 生理 功能 上 的 ) 使 植物 在 渗透 胁迫 
下 不 发 生 脱水 ,或 者 在 短期 内 恢复 膨 压 ,重新 生长 ,其 中 最 有 效 的 措施 就 是 植物 细胞 的 渗透 调节 。 

所 谓 渗透 调节 ,是 指 植 物 生长 在 渗透 胁迫 条 件 下 ,其 细胞 中 相 容 性 溶质 ( compatible solutes) 
的 主动 净 增 过 程 。 相 容 性 溶质 净 增 加 的 结果 ,细胞 液 浓度 增加 ,渗透 势 降低 ,使 其 在 低 渗透 势 生 
境 中 能 够 吸收 水 分 ,这 种 过 程 即 渗透 调节 (osmotic adjustment) 。 渗 透 调节 不 同 于 在 实验 上 或 生 
理 上 的 一 些 维持 膨 压 的 方法 ,例如 一 些微 生物 降低 细胞 的 含水 量 , 减 小 细胞 体积 等 ,因为 这 些 方 
法 都 不 需要 额外 溶质 ,但 这 种 也 称 为 渗透 调节 ( osmoregulation) ,适用 于 低 等 植物 或 微生物 。 

(2) 渗透 调节 的 方式 及 能 力 

渗透 调节 方式 ”植物 用 于 渗透 调节 的 溶质 主要 有 无 机 离子 和 某 些小 分 子 相 容 性 溶质 。 所 
以 ,植物 的 渗透 调节 方式 有 两 种 方式 :吸收 和 积累 无 机 盐 ;@@ 合 成 有 机 物 。 但 是 这 两 种 方式 不 
是 截然 分 开 , 而 是 同时 并 存 的 ,只 是 某 些 植 物 以 吸收 和 积累 无 机 盐 为 主 ,而 另 一 些 植 物 以 合成 有 
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机 物 为 主 。 

一 些 盐 生 植 物 ,特别 是 专 性 盐 生 植物 ,例如 盐 地 碱 茵 PRET RES PEER T, 主要 依靠 
从 外 界 吸 收 和 积累 无 机 盐 离 子 ,进行 渗透 调节 ,增加 细胞 溶质 浓度 ,降低 细胞 渗透 势 ,从 而 避免 脱 
水 ,防止 盐 害 。 

植物 吸收 和 积累 无 机 离子 种 类 多 种 多 样 , 随 植物 种 类 不 同 而 异 ,主要 有 Nat K* 和 Cl ,其 次 
是 Ca SO; Mg” NO 等。 植物 对 无 机 盐 的 吸收 ,是 一 个 涉及 通道 .载体 和 和 泵 等 各 种 膜 转运 
蛋白 过 程 ,有 些 是 通过 通道 的 扩散 过 程 ,大 多 数 是 通过 载体 和 泵 的 主动 转运 过 程 。 在 小 麦 和 熙 麦 
中 ,这 种 吸收 和 积累 与 质 膜 和 液 泡 膜 上 质子 泵 ( 质 膜 , 液 泡 膜 H* - ATP 酶 和 液 泡 膜 H* - 焦 磷酸 
Bi) 活性 大 小 有 关 ,活性 大 ,吸收 和 积累 在 细胞 中 的 盐 离子 就 多 。 盐 离子 进入 细胞 以 后 ,主要 积累 
在 液 泡 中 ,这样 一 方面 避免 了 过 高 离子 浓度 对 细胞 质 代 谢 的 干扰 , 另 一 方面 又 降低 了 细胞 渗透 
势 。 在 这 种 情况 下 ,植物 细胞 不 但 可 以 避免 脱水 ,而 且 可 以 在 高 浓度 盐 的 土壤 溶液 中 吸收 水 分 ， 
而 细胞 质 必须 保持 离子 稳 态 。 

在 盐 渍 条 件 下 ,植物 细胞 吸收 和 积累 大 量 盐 离子 ,使 细胞 液 中 盐 离 子 浓 度 达 到 很 高 水 平 , 如 
Eb Hh DAZE TER FH 400 mmol/L NaCl 溶液 处 理 3 周 后 ,叶片 细胞 液 中 的 Na 浓度 达到 700 mmol/L 
左右 。 这 种 高 浓度 离子 对 细胞 代谢 将 产生 一 系列 的 胁迫 作用 ,那么 这 类 植物 如 何 适应 这 种 高 浓 
度 离子 胁迫 ? 

研究 表明 , 某 些 哮 盐 细菌 ,例如 盐 细菌 ( Halobacterium sp. ) ,其 酶 蛋白 具有 独特 的 性 质 , 它 们 
在 植物 体内 对 盐分 非常 不 敏感 ,而 且 只 有 在 高 浓度 盐 溶 液 中 它 才 具 有 活性 ,其 NADH RABE 
低 盐 离子 浓度 中 不 稳定 ,在 完全 无 盐 溶 液 中 没有 活性 ,只 有 在 高 浓度 盐 溶 液 中 才 具 有 最 大 活性 。 
Mevareck 等 根据 热力 学 原理 提出 ,在 0.15 mol/L 盐 浓 度 时 , 盐 可 以 遮 项 细胞 中 一 些 亚 基 的 固有 
电荷 ,但 在 0.85 mol/L 以 上 的 盐 浓 度 时 , 它 可 以 稳定 亚 基 之 间 下 水 基 团 的 相互 作用 ,从 而 使 酶 活 
性 增 大 。 这 种 玖 水 力量 与 上 述 亲 盐 酶 蛋白 的 特性 具有 重大 关系 。 

可 是 ,大 量 研究 表明 ,高 等 植物 无 论 是 盐 生 植物 还 是 非 盐 生 植物 细胞 质 酶 都 丧失 了 原核 嗜 盐 
细菌 酶 活 对 高 盐 的 依赖 性 ,而 表现 为 对 盐分 非常 敏感 ,只 需要 高 浓度 人 +* 。 越 来 越 多 的 事实 表明 
盐 离 子 进入 细胞 以 后 ,主要 积累 在 液 泡 中 ,同时 细胞 质 合成 并 积累 如 甜菜 碱 等 小 分 子 相 容 性 溶 
质 ,这 样 一 方面 避免 了 过 高 离子 浓度 对 细胞 质 代谢 酶 的 干扰 ,同时 对 酶 还 有 保护 作用 。 另 一 方面 
又 降低 了 细胞 渗透 势 ,使 细胞 仍 可 吸水 。 

其 次 ,细胞 膨 压 的 变化 直接 调节 一 些 脱 压 依赖 性 的 离子 通道 打开 吸收 离子 ,也 可 以 被 细胞 质 
膜 上 的 蛋白 激酶 所 感受 ,引发 相应 信号 转 导 ,激活 质子 汞 和 离子 转运 体 ,从 而 引起 离子 吸收 和 积 
累 。 有 关 盐 胁迫 干 植物 吸收 .转运 和 积累 无 机 盐 离 子 的 详细 机 理 参考 2. 6.5。 

植物 在 抗 盐 中 ,除了 吸收 和 积累 大 量 的 无 机 盐 离 子 进行 渗透 调节 适应 盐 溃 环境 外 ,还 在 细胞 
中 合成 大 量 不 同 的 有 机 物质 ( 表 1 -2)。 由 于 盐 生 植 物 和 非 盐 生 植物 细胞 质 酶 和 蛋白 质 合 成 系 
统 都 对 盐分 特别 敏感 ,植物 吸入 的 盐分 多 数 贮存 在 液 泡 中 。 液 泡 中 盐分 增多 以 后 ,必然 对 细胞 质 
产生 渗透 胁迫 , 故 在 细胞 质 中 要 合成 一 些 可 溶性 的 有 机 物质 以 抵消 液 泡 的 渗透 势 ,所 以 植物 合成 
有 机 物 主要 是 调节 细胞 质 的 渗透 势 ,使 其 与 液 泡 渗 透 势 相等 。 在 细胞 质 中 合成 可 溶性 的 有 机 物 
质 一 定 要 对 各 种 代谢 没有 任何 毒性 ,特别 是 在 高 浓度 下 。 已 经 证 明 高 浓度 的 及 氨 酸 (Stewart 和 
Lee ,1974 ) 和 各 种 甜菜 碱 ( Pollard 和 Jones ,1979) 对 一 些 酶 类 不 单 没有 任何 抑制 作用 ,而 且 还 有 保 
护 作 用 。 正 因为 如 此 ,高 等 植物 ( 盐 生 植物 和 非 盐 生 植 物 ) 在 盐 渍 条 件 下 ,可 以 积累 大 量 的 胶 毛 
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酸 和 各 种 甜 碱 作为 渗透 调节 物质 。 但 在 一 些 单 细 胞 藻类 ( 如 杜氏 盐 藻 ) 等 则 以 合成 甘油 等 多 元 
醇 作为 渗透 调节 物质 。 

合成 有 捕 氨 酸 ”植物 在 盐 涡 等 逆境 中 可 以 合成 大 量 的 且 氨 酸 。 多 年 来 ,许多 生理 学 家 对 正常 
和 胁迫 条 件 下 膊 氨 酸 在 植物 体内 的 生物 合成 , 且 氨 酸 合成 的 调节 , 且 氨 酸 在 植物 抗 盐 中 的 作用 等 
进行 了 大 量 的 工作 。 

在 正常 情况 下 ,植物 体内 月 氮 酸 合成 途径 有 二 : 谷 氨 酸 途径 ; 乌 氨 酸 途径 ( 图 2 -32) 。 

植物 在 盐 汗 等 逆境 条 件 下 ,细胞 大 量 积累 月 氨 酸 的 机 理 如 下 :DNaCl 阻止 氨基 酸 的 氧化 , 导 
臻 细胞质 中 脑 氨 酸 的 积累 。 脑 氮 酸 合成 酶 吡咯 啉 -5 - 羧 酸 还 原 酶 对 NaCl 有 一 定 的 抗 性 ,在 一 
定 浓度 NaCl 条 件 下 ,其 活性 不 受 影响 ,与 此 相反 , 且 氨 酸 氧化 酶 对 NaCl 十 分 敏感 ,其 活性 很 容易 
受到 NaCl 的 抑制 ,结果 在 一 定 的 盐 溃 环 境 中 ,导致 细胞 质 中 且 氨 酸 的 合成 保持 相对 稳定 ,而 氧化 
分 解 受到 抑制 ,结果 导致 细胞 质 中 且 氨 酸 的 积累 ;@ 在 NaCl 胁迫 下 ,线粒体 膜 透 性 变化 有 利于 合 
成 而 不 利于 分 解 ,导致 细胞 质 中 及 氨 酸 的 积累 。 细 胞 中 且 氨 酸 合 成 和 分 解 中 的 酶 类 分 别 存 在 于 
细胞 的 不 同 部 位 , 且 氨 酸 合成 酶 位 于 细胞 质 , 策 氨 酸 分 解 酶 位 于 线粒体 ,显然 睛 氨 酸 贮存 在 细胞 
质 中 。 这 两 类 酶 的 遗传 基因 在 染色 体 组 中 也 是 分 开 的 。 在 正常 情况 下 ,细胞质 中 的 脐 氮 酸 很 容 
易 通 过 线粒体 膜 进 入 线粒体 ,在 线粒体 中 被 氧化 成 吡咯 啉 -5 - RR 丙酮 等 。 在 NaCl 胁迫 条 件 
下 ,线粒体 膜 的 透 性 发 生变 化 。 细 胞 质 中 的 脏 氨 酸 不 能 穿 过 线粒体 膜 而 进入 线粒体 ,但 线粒体 中 
且 氨 酸 前 体 一 一 吡咯 啉 -5 - 羚 酸 ,仍然 可 以 穿 过 线粒体 膜 而 进入 细胞 质 中 , 供 合 成 脏 氮 酸 用 , 结 
果 导 致 细胞 质 中 及 氨 酸 增多 。 关 于 植物 在 盐 胁 迫 下 细胞 中 有 睛 氨 酸 的 代谢 调节 ,可 以 用 图 2 -33 
表示 。 总 体 可 以 用 "开源 节 流 ”来 表述 盐 等 着 境 下 植物 细胞 中 膊 氨 酸 的 代谢 调节 , 即 有 利于 且 氨 
酸 生成 的 过 程 被 促进 ,有 利于 且 氨 酸 分 解 或 减少 的 过 程 被 抑制 。 
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2-32 植物 体内 膊 氮 酸 生物 合成 的 途径 
( 引 自 Hansen 和 Hitz,1982) 
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2-33 且 氨 酸 代谢 途径 在 细胞 中 的 定位 及 其 在 盐 胁迫 下 的 调节 
( 引 自 赵 可 夫 ,1993) 


关于 线粒体 膜 通 透 性 发 生变 化 的 机 理 , 有 人 认为 是 NaCl 对 线粒体 膜 脂 组 成 或 膜 电位 影响 所 
致 。 也 有 人 认为 与 NaCl 抑制 氨基 酸 运输 与 膜 电位 的 去 极 化 作用 以 及 与 吸收 氨基 酸 消 耗 能 量 有 
关 。 具 体 原因 有 待 深入 研究 。 

@ 蛋白 质 合成 和 和 氧化 受阻 以 及 及 氨 酸 合成 加 强 , 导 致 细胞 质 中 且 氮 酸 的 积累 。Ruhl 等 
(1983) 利 用 “C - 谷 氨 酸 处 理 大 麦 叶 片 ERRARE REEE . 且 氨 酸 的 氧化 分 解 受 到 抑制 A 
氨 酸 参与 蛋白 质 合成 减少 (图 2-34)。 

( ABA 的 影响 。Poljakoff-Mayber( 1982 ) 提出 ,在 盐 涡 条 件 下 AWAKE RAR, 
ABA 也 起 着 重要 作用 。 在 植物 细胞 脱水 后 水 势 降低 时 ,细胞 中 ABA 的 浓度 也 大 大 提高 ,可 达 
0.15 pg/g 叶片 。 在 ABA 增长 的 同时 ,细胞 中 膊 氨 酸 的 含量 也 增 大 。Huber 用 ABA 和 NaCl 溶液 
处 理 狼 尾 草 ( Rennisetum typhoides ) 的 种 子 ,二 者 都 可 以 促进 吡咯 啉 -5 — 羧 酸 还 原 酶 的 活性 ,促进 
Ai PARANA AR. ABA 也 可 以 通过 ABA 依赖 的 信号 传导 途径 调节 月 氨 酸 代谢 途径 有 关 酶 
的 基因 ,而 影响 细胞 质 中 且 氨 酸 的 积累 。 


T p 
= R 9 
E B ke & 
E: = B E 
£ 
时 间 时 间 时 间 


(a) (b) (c) 


图 2-34 在 NaCl FEMRATRAMSA H E (a) ABA (b) EE RESSEE RS E DECR TEC (Cc) 
A 一 对 照 ;B 一 NaCl 处 理 。( 引 自 赵 可 夫 ,1993 ) 


KF MARES DHE PEA ,近年 来 有 许多 报道 ,主要 有 以 下 几 种 看 法 :中 在 盐 胁迫 下 ， 
且 氨 酸 在 植物 体内 是 一 种 重要 的 渗透 调节 剂 , 它 是 一 些 高 等 植物 和 绿营 抗 盐 和 抗旱 的 渗透 调节 
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剂 之 一 ;四 且 氨 酸 可 以 保护 细胞 中 的 生物 大 分 子 的 结构 ,使 之 不 被 NaCl 破坏 ,并 能 维持 其 完整 的 
水 合 状态 ; 急 且 氨 酸 可 能 在 植物 生长 发 育 过 程 起 重要 作用 ;@@ 在 盐 胁 迫 条 件 下 ,植物 叶绿素 的 合 
成 受到 抑制 ,叶绿素 的 合成 需要 且 氨 酸 。 

合成 甜菜 碱 ”一 部 分 植物 在 盐 总 条 件 下 ,不 合成 甘油 ,也 不 合成 哺 氨 酸 , 而 合成 大 量 的 甜菜 
碱 。 一 般 情况 下 ,一 些 盐 生 植 物 的 地 上 部 分 甜菜 碱 的 含量 较 高 。 但 一 些 非 盐 生 植物 ,特别 是 对 盐 
敏感 的 作物 ,如 小 麦 和 水 稻 等 ,一般 不 合成 甜菜 碱 。 所 以 ,近年 来 ,利用 基因 工程 措施 把 甜菜 碱 合 
成 关键 基因 导入 小 麦 和 水 称 等 提高 其 耐 盐 性 取得 了 一 定 进展 。 

甜菜 碱 是 某 些 植 物体 内 合成 的 一 种 季 胺 类 化 合 物 。 它 在 很 大 的 生理 pH 范围 内 呈 电 中 性 ， 
里 然 极 易 溶 于 水 但 却 含有 一 个 非 极 性 的 由 三 个 甲 基 组 成 的 碳 氢 基 团 。 甜 菜 碱 的 这 种 分 子 特性 使 
其 既 具 极 性 ,又 有 非 极 性 ,使 其 既 能 与 生物 大 分 子 , 如 酶 和 和 蛋白质 复合 物 的 亲 水 区 结合 ,又 能 与 其 
琉 水 区 结合 ,这 对 其 发 挥 其 渗透 调节 和 保护 功能 具有 重要 意义 。 实 验 表 明 ,甜菜 碱 不 仅 是 一 种 渗 
透 调节 物质 ,在 植物 受到 环境 胁迫 时 在 细胞 内 积累 降低 渗透 势 , 它 还 能 作为 一 种 保护 物质 维持 生 
物 大 分 子 的 结构 和 完整 性 ,维持 其 正常 的 生理 功能 。 

甜菜 碱 在 植物 体内 主要 存在 形式 有 甘氨酸 甜菜 碱 .B - P3 Se BY SH AH PS =P 
大 部 分 情况 下 以 甘氨酸 甜菜 碱 形式 存在 ,所 以 甘氨酸 甜菜 碱 通常 也 简称 甜菜 碱 ,而且 后 两 种 形式 
前 体 物 也 是 甘氨酸 甜菜 碱 。 所 以 ,甜菜 碱 的 生物 合成 途径 是 关键 的 。 关 于 甜菜 碱 生物 合成 途径 
有 以 下 几 种 (图 2 -35)。 

在 已 知 的 生物 系统 中 , 甜菜 碱 主要 通过 两 种 不 同 的 途径 由 不 同 的 底 物 合成 :一 种 是 由 胆 碱 合 
成 甜菜 碱 ,这 种 途径 广泛 存在 于 各 种 生物 体 中 , 它 需 要 一 种 或 两 种 酶 催化 (图 2 -35A,,A;,A:)。 
其 中 两 种 酶 催化 的 途径 最 为 普遍 , 动 植物 和 微生物 中 都 存在 这 种 途径 。 在 这 种 途径 中 ,甜菜 碱 是 
由 胆 碱 经 过 有 毒 的 中 间 产 物 甜菜 碱 醛 氧化 而 成 。 在 植物 中 , 胆 碱 到 甜菜 碱 醛 的 转化 由 胆 碱 单 氧 
化 酶 (choline monooxygenase ,CMO) 催 化 ,而 甜菜 碱 醛 到 甜菜 碱 的 转化 则 由 甜菜 碱 醛 脱毛 酶 ( beta- 
ine aldehyde dehydrogenase ,BADH ) 众 化 , 即 CMO/BADH 途径 (图 2 -35A,). CMO 和 BADH 都 
定位 于 叶绿体 的 基质 中 , 且 这 两 种 酶 都 受 水 分 胁迫 诱导 。 而 在 动物 细胞 和 一 些 细菌 ,如 大 肠 杆菌 
中 ,甜菜 碱 的 合成 由 膜 结合 的 胆 碱 脱氧 酶 ( choline dehydrogenase, CDH) 和 BADH 共同 催化 而 成 ， 
A) CDH/BADH 途径 (图 2 -35A,) 。 一 酶 途径 迄今 为 止 仅 发 现存 在 于 一 种 特异 的 土壤 微生物 球 
形 节 杆菌 (Arthrobater globiformis ) 中 ,催化 胆 碱 到 甜菜 碱 合 成 的 酶 是 胆 碱 氧化 酶 ( choline oxidase, 
COD) (图 2-35A; ) 。 另 一 种 甜菜 碱 合 成 底 物 是 甘氨酸 。 这 种 途径 仅 存 在 于 两 种 嗜 盐 微 生物 
( Ectothiorhodospira halochloris 和 Actinopolyspora sp. ) 中。 在 这 两 种 微生物 中 ,甜菜 碱 是 由 甘氨酸 
经 过 三 步 连续 的 N - 甲 基 化 而 合成 ,反应 由 两 种 S - 腺 苷 甲 硫 氨 酸 依赖 型 的 甲 基 转 移 酶 , 即 甘 氨 
R S- 腺 苷 甲 硫 氢 酸 甲 基 转 移 酶 (glycine-S$-adenosylmethionine methyltransferylase ,GSMT) 和 S- AR 
背 甲 硫 氨 酸 二 甲 基 转 移 酶 (glycine S-adenosylmethionine dimethyltransferylase ; SDTMT ) 催化 完成 
(图 2 -35B)。 

近年 来 的 研究 表明 ,甜菜 碱 除了 具有 渗透 调节 作用 外 ,对 逆境 条 件 下 气孔 运动 .生物 膜 及 有 蛋 
白质 .呼吸 作用 和 相关 基因 表达 都 有 一 定 的 调控 作用 。 

合成 甘油 Borowitzka 等 的 研究 表明 ,植物 在 盐 汗 条 件 下 合成 甘油 的 途径 有 二 :QD 在 光合 作 
用 中 合成 ;@ 在 糖 代谢 中 合成 。 因 而 认为 甘油 合成 与 二 羚 丙 酮 还 原 酶 和 二 羟 丙 酮 激酶 有 关 ,前 者 
在 光合 作用 中 催化 合成 甘油 反应 ,后 者 催化 二 羟 丙 酮 磷酸 化 。 绿 藻 中 的 杜氏 营 属 ( Dunaliella) Hi 
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物 是 在 光合 作用 中 催化 合成 甘油 进行 渗透 调节 的 典型 例子 。 杜 氏 营 对 盐分 引起 的 渗透 胁迫 的 渗 
透 调 节 主 要 依靠 在 细胞 中 合成 甘油 。 杜 氏 藻 在 低 浓 度 NaCl 环境 中 ,其 光合 作用 主要 合成 乳酸 、 
氨基 酸 和 碳水 化 合 物 , 在 高 浓度 NaCl 环境 中 , 则 主要 合成 甘油 ,同化 的 90% CO, 变 为 甘油 。 合 成 
甘油 的 数量 与 培养 基 中 的 盐 浓 度 有 关 , 生 长 在 1. 36 mol/L NaCl 的 环境 中 , 则 细胞 中 的 甘油 浓度 
为 1.4 mol/L, 在 4.25 mol/L NaCl 的 环境 中 , 则 细胞 中 甘油 浓度 可 以 增加 到 4.4molL。 在 高 浓度 
NaCl 下 积累 大 量 甘 油 ,一 方面 作为 渗透 调节 溶质 进行 渗透 调节 , 另 一 方面 对 细胞 膜 和 代谢 酶 等 
具有 重要 保护 作用 。 而 且 胁 迫 解 除 后 可 以 作为 碳 源 用 于 生命 活动 。 因 此 ,可 以 杜氏 藻 在 高 浓度 
NaCl 中 大 量 积累 甘油 的 特性 ,利用 海水 培养 杜氏 藻 来 生产 甘油 。 
合成 棉 子 糖 族 赛 糖 (raffinose ,RFOs) 棉 子 糖 族 窃 糖 由 通过 a -1,6 - 糖 背 键 连接 到 蔗糖 分 子 
上 的 半 乳 糖 单位 组 成 [ 即 a -1,6 - (CFFI). - REBEL n < 大 约 7], 是 植物 界 最 为 广泛 存在 的 
ADR. WIBROETUBET BU 0 -a - D - ntm L - (1 一 1) -L- 肌 醇 ,是 棉籽 糖 族 赛 糖 (RFOs) 
合成 的 前 体 。 植 物 中 肌 醇 半 乳 糖苷 是 在 肌 醇 半 乳 糖 合 酶 (GolS ,EC 2.3. 1.23) 催化 下 ,由 UDP - 
半 乳 糖 和 肌 醇 合成 而 来 , 即 ;UDP - Gal + 肌 醇 一 肌 糖 半 乳 糖苷 + UDP。 棉 籽 糖 族 寡 糖 的 合成 涉及 
一 系列 半 乳 糖 基 转 移 酶 的 连续 反应 。 棉 籽 糖 .水 苏 糖 的 合成 是 将 肌 醇 半 乳 糖 苦 中 半 乳 糖 基 分 别 
TERR BR .棉籽 糖 上 而 形成 的 ,这 些 可 逆反 应 分 别 由 棉籽 糖 合 成 酶 (RafS EC2. 4. 1. 82 ) 和 水 苏 
糖 合成 酶 (STS EC2.4.1.67) 催化 完成 : (a) WF A + SUC 一 棉籽 糖 + 肌 醇 (EC 
2.4.1.82) ,(b) 肌 糖 半 乳 糖苷 + 棉籽 糖 一 水 苏 糖 + 肌 醇 (EC 2.4.1.67) 。 肌 醇 半 乳糖 苷 的 半 屯 
糖 基 进 一 步 转移 到 水 苏 糖 而 生成 毛 花花 糖 ,这 一 反应 可 能 是 由 双 功 能 的 水 苏 糖 合成 酶 或 非常 类 
似 的 毛 营 花 糖 合成 酶 催化 的 。 其 酶 促 作 用 机 理 为 乒乓 反应 机 理 ,在 第 一 个 半 反 应 中 , 半 乳 糖 基 从 
肌 醇 半 乳 糖苷 转移 到 酶 上 ,形成 酶 - 半 乳 糖 中 间 复 合 物 : 
肌 糖 半 乳 糖苷 +Ec 肌 醇 +[E - Gal] (2-1) 
BPE RP APL Ee BE OK OS EE TE) BYES IK 2B CE 
SEA RE TE) : 
[E - Gal] + WOE + 水 苏 糖 (2-2) 
[E - Gal] +K EOE + EBE (2-3) 
所 有 半 反 应 都 是 可 逆 的 且 在 单一 的 活性 位 点 进行 ,因此 , 半 反 应 (2 -2) 和 半 反 应 (2-3) 可 
组 合成 一 完整 的 催化 循环 ,以 水 苏 糖 为 唯一 的 底 物产 生 毛 蔓 花 糖 和 棉籽 糖 : 
水 苏 糖 + IK GRE 棉籽 糖 + EEE (2-4) 
除了 依赖 于 肌 醇 半 乳 糖苷 的 合成 途径 以 外 ,一 种 不 依赖 于 肌 酵 半 乳 糖苷 的 酶 也 从 Ajuga rep- 
tans 叶 中 鉴定 出 来 , 它 催化 一 个 RFO 分 子 末端 的 半 乳 糖 基 到 另 一 个 RFO 分 子 的 转移 反应 , 当 这 
种 酶 与 水 苏 糖 一 起 保温 时 ,会 产生 毛 营 花 糖 和 棉籽 糖 ,这 为 反应 (2 -4) 的 存在 提供 了 实验 证 据 ， 
这 可 能 也 是 长 链 RFO RAE DP >4) 合 成 的 又 一 模式 。 跟 果 聚 糖 生 物 合成 途径 中 的 果糖 基 转 
移 酶 类 似 , 暂 旦 将 催化 反应 (4) 的 酶 命名 为 半 乳 聚 糖 : 半 乳 聚 糖 半 乳糖 基 转 移 酶 (GGT) ,与 RFO 
合成 中 的 其 他 酶 不 同 ,GGT 最 适 pH 为 酸性 , 且 专 门 定 位 在 液 泡 中 , 而 依赖 于 肌 醇 半 乳糖 苷 的 转 
移 酶 存在 于 细胞 质 中 且 最 适 pH 为 中 性 。Coleus blumei 叶子 中 也 检测 到 CCT 酶 活性 ,但 至 今 种 子 
中 尚未 发 现 这 种 酶 活性 。 
其 他 有 机 化 合 物 的 合成 ”作为 渗透 调节 剂 的 有 机 化 合 物 , 除 且 氨 酸 、 甘 油 和 甜菜 碱 外 ,还 有 
甘露 醇 、 松 醇和 有 机 酸 和 可 溶性 糖 等 ,合成 何 种 有 机 涂 透 调节 剂 , 随 植物 种 类 不 同 而 异 。 甘 露 醇 


74 


2.6 植物 抗 盐 的 生理 机 制 


的 生物 合成 由 6 - 磷酸 葡萄 糖 在 磷酸 甘露 糖 异 构 酶 作用 下 生成 1 - 磷酸 甘露 醇 ,后 者 在 磷酸 酶 的 
催化 下 生成 甘露 醇 (图 2 -36)。 合 形 科 的 芹菜 等 植物 在 干旱 和 盐 碱 条 件 下 主要 合成 并 积累 甘露 
醇 作为 渗透 调节 物质 。 











6 磷酸 果糖 6- 磷 酸 甘 器 粮 1- 磷 酸 甘 露 醇 甘露 本 
(Fructose 6—phosphate) (Mannose 6-phosphate) (Mannitol 1—phosphate) (Mannitol) 


2-36 甘露 醇 的 生物 合成 途径 
磷酸 - 甘露 糖 异 构 酶 ( phospho-mannose isomerase) ;甘露 糖 -6 — 磷酸 还 原 酶 ( mannose-6-phosphate 
reductase) ;甘露 醇 -6 — 磷酸 磷酸 酶 (mannitol6-phosphate phosphatase) 。( 3| H Buchanan 等 ,2000) 


松 醇 是 松柏 类 植物 、 豆 科 植 物 和 许多 盐 生 植物 主要 的 渗透 调节 物质 之 一 。 如 冰 叶 日 中 花 采 
用 400 mmol/L NaCl 溶液 处 理 后 ,70% 的 可 溶性 碳水 化 合 物 为 松 醇 (pinitol) ,而 对 照 只 有 4% , 松 
醇 定位 于 叶绿体 中 ,而 细胞 质 和 液 泡 中 则 无 。 松 醇 的 生物 合成 由 6 - 磷酸 葡萄 糖 经 1 -磷酸 肌 醇 
生成 松 醇 ( 图 2 -37)。 

渗透 调节 的 能 力 ” 植 物 细胞 渗透 势 的 下 降 可 以 是 由 于 细胞 失 水 和 体积 减 小 而 造成 的 溶质 浓 
缩 ,也 可 以 是 细胞 内 溶质 的 净 增加 。 后 者 才 是 一 种 主动 的 渗透 调节 过 程 。 用 植物 材料 相对 含水 
量 的 对 数 为 模 坐 标 ,以 渗透 势 的 对 数 为 纵 坐 标 作 图 ,其 相关 的 直线 是 否 有 折 点 ,或 转折 点 所 示 的 
渗透 势 分 别 表示 了 有 无 渗透 调节 能 力 和 能 力 的 大 小 (参考 本 书 图 3.1.7) 。 

Ludlow 等 提出 用 Ario = Amio - Ariom 表 示 渗 透 调 节能 力 及 大 小 , 式 中 mo 为 未 受 胁迫 植物 
材料 充分 膨胀 时 的 渗透 势 ,rio 为 受 胁迫 植物 材料 充分 膨胀 时 的 渗透 势 ,两 者 差 值 Ario 为 渗透 调 
节能 力 。 但 是 Ario 不 全 是 因为 溶质 积累 而 造成 的 ,也 有 失 水 造成 的 结果 。Ludlow 等 用 下 面 等 式 
来 表示 上 述 两 种 作用 。 

含水 量变 化 的 作用 :由 于 Ar 的 变化 并 非 全 是 由 于 渗透 调节 物质 的 积累 所 造成 ,也 有 细胞 
失 水 的 结果 ,因此 Ludlow 等 用 下 面 两 式 表示 净 溶 质 积累 的 作用 和 细胞 失 水 的 作用 : 

细胞 失 水 的 作用 : 
(TW/DW) iw -1 
(TW/DW) ino -1 





Tio X 


AF TW 为 饱和 鲜 重 ,D ATE, 

溶质 增加 的 作用 :Ai =Amio -Aio 

上 述 判断 渗透 调节 能 力 及 其 大 小 的 方法 关键 在 于 要 准确 地 测定 植物 器 官 .组 织 或 细胞 的 水 
势 .渗透 势 和 压力 势 ,目前 测定 的 方法 和 仪器 是 多 种 多 样 的 ,如 压力 室 渗透 压 计 等 ,要 根据 研究 
对 象 作 适 当 的 选择 (参考 本 书 3. 3.3) 。 也 有 学 者 用 对 照 和 处 理 组 织 渗透 势 差 来 简单 表示 该 植物 
的 渗透 调节 能 力 。 


— Tio 
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(3) 渗透 调节 中 的 能 耗 分 析 

由 以 上 分 析 可 见 ,植物 要 适应 高 盐 环 境 必须 
进行 渗透 调节 ,一 种 是 通过 吸收 和 积累 无 机 离 
子 , 另 一 种 是 通过 合成 和 积累 小 分 子 有 机 物质 ， 
那么 哪 一 种 更 为 经 济 , 即 消耗 的 能 量 更 少 呢 ? 从 
能 耗 的 角度 来 说 ,达到 同样 的 渗透 调节 目的 消耗 
的 能 量 越 少 ,对 植物 生存 越 有 利 , 可 能 抗 盐 性 就 
越 强 。 

一 般 情况 下 ,生长 在 盐 胁迫 下 植物 矮小 。 虽 
然 盐 生 植物 生长 在 较 高 盐 度 下 ,可 以 正常 生长 和 
AB ,而 且 一 定 盐 处 理 后 ,显著 促进 其 生长 ,但 其 
生长 量 和 有 机 物质 的 增长 率 大 多 小 于 同类 的 非 
盐 生 植物 。 产 生 这 种 现象 的 根本 原因 之 一 , 乃 是 
盐 胁迫 下 植物 能 量 代谢 特点 决定 的 。 

输入 能 量 .输出 能 量 .基本 能 耗 .运行 能 耗 和 
维持 能 耗 ”很 显然 ,植物 本 身 的 能 量 水 平 由 两 个 
因素 决定 , 即 输入 能 量 和 输出 能 量 水 平 ,二 者 之 
差 即 植物 实 有 的 能 量 水 平 , 植 物 实 有 能 量 水 平 = 
输入 能 量 -输出 能 量 。 植 物 的 输出 能 量 ,也 可 称 
之 为 能 耗 (energy cost)。 植 物 的 能 耗 可 分 为 三 
种 :基本 能 耗 (capital cost) .运行 能 耗 ( operational 
cost) 和 维持 能 耗 ( maintenance cost)。 所 谓 基 本 
能 耗 是 指 植物 器 官 建 成 消耗 之 营养 物质 所 折 成 
的 能 量 值 以 及 器 官 建成 过 程 中 所 消耗 能 量 的 总 
和 。 运 行 能 耗 是 指 植物 进行 正常 生理 功能 所 消 
耗 的 能 量 。 维 持 能 耗 是 维持 生命 活动 或 生存 所 
消耗 的 能 量 。 从 能 耗 的 分 类 角度 来 看 ,这 三 种 能 
耗 的 界限 是 清楚 的 ,但 事实 上 它们 是 相互 交叉 
的 ,很 难 通 过 实验 手段 将 它们 分 清楚 。 

长 在 盐 胁迫 下 的 植物 ,其 生长 量 减 少 的 原因 ,从 ws aT aoe mo inositol phosphate ayn 
能 量 代谢 角度 分 析 , 主要 原因 :中 输入 能 量 减 少 ; lac bir raa 

@ 和 输出 能 量 增加 , 即 能 耗 增 大 ,特别 是 维持 能 耗 me), (SIH Buchanan 2000 
的 增 大 。 输 入 能 量 减 少 ,光合 作用 下 降 , 有 机 碳 

减少 ,造成 生长 量 降低 。 维 持 能 耗 增 大 ,呼吸 .渗透 调节 等 耗 能 增加 ,导致 用 于 器 官 建成 的 基本 能 
耗 减少 ,结果 也 导致 植物 生长 量 的 降低 。 

渗透 调节 能 耗 ” 即 细胞 中 渗透 调 物质 的 净 增 加 所 需 能 量 。 盐 胁迫 下 ,植物 细胞 进行 渗透 调节 ， 
一 般 通 过 两 种 形式 :@ 吸 收 . 积 累 和 区 域 化 一 些 无 机 离子 ,例如 Na* .K* C .Mg ' 等 ;@@ 合 成 和 积 
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6- 磷 酸 葡萄 糖 
(Glucose 6-phosphate) 
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累 一 些小 分 子 的 无 毒 有 机 物质 ,如 且 氨 酸 、 甜 菜 碱 .甘油 ` 有 机 酸 、 可 溶性 糖 等 。 在 盐 生 植物 中 ,这 两 
种 形式 都 存在 。 必 须 指出 的 是 ,一 些 植物 以 吸收 和 积累 无 机 物 作为 主要 的 渗透 调节 剂 , 另 一 些 植物 
以 合成 和 积累 有 机 物 作为 主要 的 渗透 调节 剂 。 例 如 盐 地 碱 莲 ET RD ,其 渗透 调节 剂 主要 
是 无 机 离子 Na* .Cl 等 ,与 此 同时 ,在 盐 胁迫 下 ,其 细胞 中 也 合成 和 积累 一 些 有 机 物质 如 且 氨 酸 ,但 
有 机 渗透 调节 剂 在 整个 渗透 调节 中 所 占 的 比例 相当 小 。 再 如 一 些 项 属 (4riemisia ) 植 物 ,其 渗透 调节 
物质 主要 是 一 些 可 溶性 的 有 机 物质 ,但 也 吸收 和 积累 一 些 无 机 盐 离 子 ,例如 Nat .K* .Cl 等 。 

我 们 对 稀 盐 型 盐 生 植物 盐 碱 甘 愈 伤 组 织 细胞 在 NaCl 处 理 下 渗透 调节 溶质 含量 及 其 对 渗透 
调节 的 相对 贡献 进行 了 分 析 , 表 2 -20 是 八 种 主要 溶质 在 细胞 内 的 平均 浓度 , 即 以 相对 组 织 含水 
量 为 分 母 的 溶质 含量 。 以 八 种 溶质 浓度 之 和 (100% ) 表示 组 织 的 总 渗透 调节 ,而 每 种 溶质 浓度 
占 总 浓度 的 百分数 表示 该 溶质 对 渗透 调节 的 相对 贡献 度 。 

可 以 看 出 , 随 着 NaCl 浓度 的 增加 ,各 种 无 机 离子 和 有 机 溶质 的 浓度 都 明显 增加 。 其 中 增加 
最 多 的 是 Na* , 当 NaCl 的 浓度 是 50,150 和 250 mmol/L,Na' 浓度 分 别 是 对 照 的 2.2.8.1 和 15.8 
售 。 在 对 照 的 愈 伤 组织 中 ,组 织 渗 透 势 的 贡献 主要 来 自 可 溶性 糖 .、Na' LK ,其 贡献 分 别 是 可 溶性 
糖 占 42. 5396 ,Na! 占 21.10% ,K* 4 20. 24% ; 随 NaCl 浓度 的 增加 ,起 主要 作用 的 仍然 是 可 溶性 
糖 ,Na* .K* ,其 次 是 Cat .有 机 酸 , 但 Na’ 起 主要 作用 , 它 在 对 渗透 势 的 贡献 中 所 占 的 比例 越 来 
越 大 ,从 50 mmol/L ~250 mmol/L 分 别 是 34. 69% 、59. 46% 、72. 56% ,而 可 溶性 糖 、K* ,Ca^* A 
机 酸 所 起 的 作用 越 来 越 小 ,Cl 、 月 氨 酸 游离 氨基 酸 所 起 的 作用 也 越 来 越 小 。 一 般 认为 ,在 NaCl 
处 理 条 件 下 RU BARA K^ 主要 积累 在 细胞 质 中 ,而 Na* 和 Cl 则 主要 积累 在 液 泡 中 , 且 认 
为 成 熟 细 胞 的 细胞 质 占 细胞 总 体积 的 10% 左右 ,而 液 泡 则 占 90% 。 所 以 在 NaCl 胁迫 下 ,在 
150 mmol/L NaCl Xb BE: FAA AAA 128. 8 mmol/L, ifj Na * 和 Cl & 454. 96 mmol/L, HAR 
泡 的 体积 是 细胞 质 的 9 倍 ,所 以 128. 8 mmol/L x 9 大 于 454. 96 mmol/L, 如 果 细 胞 中 再 加 上 K * , 
那么 细胞 质 中 的 溶质 总 浓度 会 更 高 。 说 明 盐 地 碱 蓬 愈 伤 组 织 细胞 质 中 有 机 溶质 的 积累 足以 平衡 
液 泡 渗透 式 的 下 降 , 这 种 情况 在 50 mmol/L NaCl 溶液 处 理 时 更 为 突出 ,细胞 质 中 渗 压 剂 大 于 液 泡 
的 部 分 在 NaCl 胁迫 下 对 细胞 质 生物 大 分 子 可 能 起 保护 作用 。 其 次 ,很 可 能 在 细胞 水 平 上 ,尤其 
是 NaCl 处 理 黑暗 条 件 下 ,可 溶性 糖 及 部 分 K “贮存 在 液 泡 中 起 营养 库 作 用 ,这 对 适应 盐 处 理 及 黑 
暗 条 件 下 的 生长 具有 重要 意义 。 当 然 以 上 计算 只 是 理论 上 的 假定 ,实际 情况 溶质 在 细胞 内 的 区 
隔 化 不 会 这 样 绝对 ,特别 是 严重 胁迫 时 ,溶质 的 区 隔 化 就 可 能 破坏 。 但 至 少 可 以 说 明 , 从 细胞 水 
平 上 考虑 溶质 对 渗透 调节 的 贡献 仅 取 决 于 溶质 平均 浓度 , 故 且 氨 酸 和 总 游离 氨基 酸 的 增加 在 
NaCl 胁迫 下 对 盐 地 碱 蓬 细胞 渗透 调节 不 起 重要 作用 ,但 在 降低 细胞 质 渗 透 势 以 平衡 液 泡 渗透 势 
降低 ,特别 是 在 保护 细胞 质 中 酶 等 生物 大 分 子 活性 方面 却 具有 重要 作用 。 


表 2-20 NaCl 处 理 对 盐 地 碱 蓬 愈 伤 组 织 溶质 含量 的 影响 及 各 种 溶质 对 渗透 调节 的 相对 贡献 








溶质 : NaCl/mmol , L^! 0 50 150 250 
Na* 54.32 +1. 80d 120. 44 +2. 41c 440. 45 +11. 01b 860. 50 +13. 23a 
(96) (21. 10) (34. 69) (59. 46) (72. 56) 
K* 52. 10 € 1. 02d 70. 58 +1. 76c 120. 29 «2. 41a 112. 24 +2. 53b 
(96) (20. 24) (20. 33) (16.24) (9. 46) 
Ca?* 22.25 +0. 74a 23. 04 +0. 98a 23.38 € 1. 01a 22. 50 +0. 94a 
(96) (8. 64) (6. 64) (3.16) (1. 90) 
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续 表 
溶质 :NaCl/mmol * L^' 0 80 150 250 

Cl 7. 65 +0. 19d 10. 08 +0. 17c 14. 51 «0. i3b 22.00 +0. 21a 
(96) (2.97) (2. 90) (1. 96) (1. 86) 

SS 109. 49 +2. 54c 110. 94 +2. 68c 128.22 x 1. 59b 152. 48 +2. 22a 
(96) (42. 53) (31. 96) (17.31) (12. 86) 
OA 10. 09 +0. 25b 10. 39 +0. 23b 11. 85 +0. 19ab 12. 80 +0. 3la 
(96) (3.92) (3. 00) (1.60) (1. 08) 

Pro 0. 30 +0. 01d 0. 44 +0. 01c 0. 58 x0. 02b 1. 63 x0. 05a 
(96) (0. 12) (0. 13) (0. 08) (0. 14) 

AA 1. 22 x0. 04c 1. 23 +0. 06c 1.52 +0. 11b 1. 75 +0. 04a 
(906) (0.47) (0.35) (0. 21) (0. 15) 
Total 257. 42 +5. 23d 347. 14 x 4. 21c 740. 80 + 13. 98b 1185. 90 + 16. 52a 
(96) (100. 0) (100. 0) (100. 0) (100. 0) 


表 中 数据 表示 NaCl 处 理 7 d Sc REIR Ce E HORE RR Uo fH AU PE ,每 个 数据 是 4 个 重复 的 平均 值 +SD(n 24) ,数值 后 


面 不 同 的 字母 表示 差异 显著 (P<0.05) ,SS :可 溶性 糖 ;OA: 有 机 酸 ;Pro: 且 氨 酸 ;AA: 游 离 氨 基 酸 ;Total ,全 部 溶质 。( 引 自 Chen 
等 ,2009) 


以 无 机 离子 作 渗透 调节 剂 的 能 耗 。Yeo( 1983) 比较 了 盐 生 植物 和 非 盐 生 植物 外 界 单 盐 溶液 
中 吸收 和 积累 一 些 无 机 离子 Na* K'O 等 的 能 耗 ( 表 2 -21) 。 结 果 表 明 , 非 盐 生 植物 的 细胞 
培养 在 1 mmol/L KCl 中 ,其 液 泡 积 累 200 mmol/L K* ,CI^ ,这 种 细胞 逆 自 由 能 梯度 转移 K* 和 
Cl” ,其 总 能 耗 为 23. 7 kJ/mol KCl1, 即 每 增加 1 kg 鲜 重 就 增加 4. 7 kJ 离子 的 自由 能 ( 即 消耗 4.7 kJ 
自由 能 /1 kg 鲜 重 ) 。 如 果 培 养 在 0. 1 mmol/L KCl 溶液 中 ,细胞 的 液 泡 的 浓度 也 积累 到 200 mmol/L 
中 KCl 的 浓度 , 则 该 细胞 的 总 能 耗 为 34. 9 kJ, 即 每 增加 1 kg SESETERE 7. O kJ。 生 长 在 海水 中 的 盐 
生 植 物 ,海水 浓度 为 560 mmol/L 盐 溶液 , 则 盐 生 植物 的 液 泡 可 积累 600 mmol/L NaCl, 这 种 细胞 
只 是 逆 自 由 能 梯度 转 转移 C1 ,其 总 能 耗 为 8. kJ/mol Cl” ,每 增加 1 kg 鲜 重 能 耗 5. 4 kJ, DR, 
盐 生 植物 在 吸收 和 积累 离子 的 过 程 中 的 能 耗 小 于 非 盐 生 植 物 ,实际 上 , 盐 生 植物 进行 离子 运转 的 能 
耗 是 大 于 非 盐 生 植物 的 ,因为 Na “向 液 泡 中 的 区 域 化 及 由 盐 腺 等 分 泌 出 体外 都 需要 消耗 大 量 能 量 。 


表 2 -21 
Ah 


盐 生 植物 和 非 盐 生 植物 积累 离子 的 热力 学 耗 能 ( 引 自 Yeo, 1983) 
CT 











mmol/L." : + mol © 

d K 10 80 80 -4.6 +1.0 -3.6 -0.3 
E Na 480 150 600 -12.4 +2.4 -10.0 -0.6 
植 Cl 560 200 600 +7.2 +1.7 +8.9 +5.4 
物 +8.9 +5.4 
K* 1 100 200 +1.5 +0.7 +2.2 +0.4 

非 C1- 1 100 200 +20.8 +0.7 +21.5 +4.3 
盐 +23.7 +4.7 
u K* 0.1 100 200 +7.1 +0.7 +7.8 $1.6 
物 C1- 0.1 100 200 +26.4 +0.7 +27.1 +5.4 
+34.9 +7.0 


2.6 HbkiAimi 


必须 指出 ,上 述 计 算 结 果 ,不 能 真正 表明 生长 在 自然 条 件 下 的 盐 生 植物 和 非 盐 生 植物 吸收 和 
积累 无 机 离子 的 能 耗 。 主 要 原因 是 上 述 计算 都 是 在 特定 的 条 件 下 和 完全 按照 平衡 热力 学 原理 进 
行 计 算 的 ,而 生长 在 自然 条 件 下 的 植物 是 一 个 不 可 道 的 平衡 热力 学 系统 ,不 同 种 的 植物 ,其 离子 
的 扩散 电势 是 不 一 样 的 ,而 细胞 膜 电 势 也 随 外 界 环境 条 件 变化 而 变化 。 尽 管 如 此 ,上 述 计 算 , 仍 
能 大 概 反 映 植物 在 吸收 和 积累 无 机 离子 过 程 中 的 能 耗 能 量 ,有 一 定 的 参考 价值 。 

以 合成 有 机 物质 作为 渗透 调节 剂 的 能 耗 。 无 论 是 盐 生 植 物 还 是 非 盐 生 植物 ,在 盐 胁 人 迫 下 均 
利用 细胞 合成 的 有 机 物质 作为 细胞 质 渗透 调节 剂 。 由 于 渗透 调节 溶质 对 渗透 势 降低 的 贡献 只 与 
溶质 点 数 有 关 ,而 与 其 分 子 量 大 小 无 关 。 所 以 ,一 般 而 言 , 以 合成 有 机 物质 作为 渗透 调节 剂 的 能 
耗 要 远 远 大 于 以 无 机 离子 作为 渗透 调节 剂 的 能 耗 。 例 如 ,植物 细胞 中 ,如 果 用 1 mol Na* 作为 渗 
透 调 节 物 质 需 要 3. 5 mol ATP ,如 果 同 样 积累 1 mol 有 机 物质 作为 渗透 调节 物质 所 需要 的 ATP: 甘 
露 醇 为 34 mol B SE 41 mol 甜菜 碱 为 41 mol .蔗糖 约 为 S2 mol。 如 果 在 细胞 中 要 建立 一 个 相 
同 渗透 势 系统 ,一 个 细胞 以 无 机 离子 Cl 为 渗透 调节 剂 ,而 男 一 个 细胞 以 在 细胞 内 合成 葡萄 糖 作 
为 渗透 调节 剂 , 则 细胞 运转 Cl” 的 能 耗 仅 是 合成 葡萄 糖 能 耗 的 5% 。 根 据 Greenway 和 Munns 
(1983) 的 报道 , 当 植物 细胞 培养 在 500 mmol/L NaCl 条 件 下 ,如 果 以 无 机 离子 作为 渗透 调节 剂 ， 
其 吸收 和 积累 无 机 离子 的 能 耗 , 仅 是 合成 六 碳 糖 能 耗 的 1% 。 即 使 植物 细胞 以 相对 分 子 质 量 小 
于 六 碳 糖 的 有 机 物 ,如 且 氨 酸 作为 渗透 调节 剂 ,而 合成 它们 的 能 耗 仍 比 吸收 和 积累 无 机 盐 离 子 所 
需 这 能 耗 要 多 得 多 。 一 般 情况 下 ,要 调节 NaCl 浓度 200 mmol/L NaCl, 则 需要 0.5 g aH. T 
然 ,从 溶质 势 的 建立 而 论 ,利用 无 机 盐 离子 作为 细胞 的 渗透 调节 剂 ,要 比 利 用 小 分 子 有 机 物质 所 
需 之 能 耗 要 少 得 多 。 

两 种 渗透 调节 剂 的 能 耗 比 较 。 从 以 上 论述 可 以 看 出 ,植物 如 果 采 用 无 机 离子 作为 渗透 调节 
剂 ,其 能 耗 远 低 于 采用 有 机 渗透 剂 的 能 耗 。 例 如 一 种 植物 细胞 培养 在 500 mmol/L NaCl 条 件 下 ， 
为 了 维持 正常 的 膨 压 ,保证 细胞 生长 速度 ,必须 进行 渗透 调节 ,此 时 如 果 利用 葡萄 糖 作为 渗透 调 
节 剂 , 则 其 能 耗 为 利用 无 机 离子 作为 渗透 调节 剂 的 99 倍 。 虽 然 以 无 机 离子 作为 渗透 调节 剂 具有 
低能 耗 的 优点 ,生长 在 盐 胁迫 条 件 下 的 植物 ,在 其 进行 渗透 调节 的 过 程 中 , 仍 需要 一 定数 量 的 有 
机 渗透 调节 剂 ,因为 有 机 涂 透 调节 剂 主要 位 于 细胞 质 中 , 而 无 机 离子 主要 存在 于 液 泡 中 ,有 机 涂 
透 调 节 剂 具有 保护 酶 活性 和 无 机 离子 不 可 代替 的 一 些 生理 功能 。 另 外 ,有 机 渗透 调节 剂 一 般 都 
贮存 在 细胞 质 中 ,因而 细胞 质 中 的 有 机 渗透 调节 剂 还 可 以 平衡 液 泡 的 水 势 ,避免 细胞 质 脱 水 。 再 
者 ,细胞 中 的 渗透 调节 剂 对 细胞 来 说 都 是 相 容 而 无 毒 的 ,而 无 机 渗透 调节 剂 ,例如 Na ”Cl 等 ,在 
较 高 浓度 时 对 细胞 都 是 有 毒 的 。 

维持 渗透 势 的 能 耗 。 当 外 界 盐 度 增 大 时 ,生长 在 这 种 条 件 下 的 植物 需要 快速 作出 响应 ,通过 
渗透 调节 形成 新 的 细胞 溶质 势 ,以 适应 新 的 外 界 盐 度 。 另 外 ,一 旦 形成 这 种 溶质 势 ,就 必须 将 这 
种 溶质 势 维持 下 去 ,维持 的 时 间 可 能 是 儿 个 周 、 儿 个 月 ,或 者 更 长 的 时 间 。 如 果 渗 透 调 节 剂 是 无 
机 离子 ,由 于 Nat K^ Cl 等 无 机 离子 都 不 能 自由 通过 细胞 质 膜 . 液 泡 膜 等 进行 吸收 和 转运 , 具 
有 一 定 的 选择 透 性 。 要 维持 膜 内 外 的 离子 浓度 差 及 细胞 内 离子 稳 态 ,细胞 要 不 断 地 进行 跨 膜 运 
转 , 显 然 ,所 有 这 些 过 程 都 要 消耗 一 定 的 能 量 。 除 此 之 外 ,对 无 机 离子 来 说 ,还 要 考虑 到 膜 电势 、 
被 动 运输 、 自 由 能 梯度 等 问题 。 如 果 细 胞 渗透 调节 剂 是 有 机 物质 一 一 相 容 溶质 ( compatible sol- 
utes) , 它 既 不 需要 区 域 化 作用 ,也 不 会 渗 漏 到 细胞 外 ,但 在 一 定时 间 内 会 分 解 和 重新 合成 ,因此 ， 
也 需要 消耗 一 定 的 能 量 才能 维持 一 定 的 溶质 势 。 维 持 溶质 势 过 程 消耗 的 能 量 即 溶质 势 的 维持 
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RETE. 

总 之 ,为 了 维持 细胞 的 渗透 势 ,细胞 中 无 机 离子 渗 漏 越 少 , 相 容 溶质 降解 越 慢 ,维持 渗透 势 的 
能 耗 也 越 小 。 

根据 能 耗 选 择 耐 盐 植 物品 种 。 从 能 耗 角度 分 析 , 在 盐 生 植物 中 , 积 盐 型 植物 (salt includer, 
accumulator) 生长 在 盐 胁迫 下 其 能 耗 较 小 ,因此 ,在 同样 条 件 下 它们 生长 得 比较 快 ; 而 拒 / 排 盐 植 
物 (salt excluder/secretor) , 则 能 耗 较 大 ,所 以 生长 缓慢 。 其 主要 原因 之 一 ,是 因为 前 者 生长 在 盐 
渍 环境 中 的 渗透 调节 方式 ,是 以 吸收 和 积累 无 机 离子 作为 渗透 调节 剂 为 主 ,而 后 者 是 以 合成 有 机 
溶质 作为 渗透 调节 剂 进行 渗透 调节 为 主 。 根 据 前 面 所 述 , 利 用 无 机 离子 作为 渗透 调节 剂 的 能 耗 
远 低 于 以 有 机 溶质 作为 渗透 调节 剂 的 原理 ,显然 , 积 盐 植物 的 能 耗 小 于 拒 或 排 盐 植物 。 其 次 ,由 
于 积 盐 植物 以 无 机 盐 离子 为 主要 的 渗透 调节 剂 , 它 可 以 迅速 地 从 外 界 ( 盐 涡 环境 ) 吸 收 和 积累 大 
量 盐 离子 ,并 通过 区 域 化 运输 到 液 泡 中 ,由 于 细胞 质 膜 具有 大 约 存在 -120 ~ -200 mV 的 内 负 外 
正 的 跨 膜 电 势 , 所 以 当 环 境 中 存在 高 浓度 NaCl 时 ,其 根 对 Na 的 吸收 主要 为 通过 离子 通道 的 扩 
散 过 程 ,速度 可 达到 为 10 mmol L - g "DW * d”, 较 K’ 的 吸收 大 10 倍 , 较 已 知 的 载体 运输 过 
程 快 得 多 。Na 进入 盐 生 植物 细胞 主要 通过 :通道 载体 及 其 他 非 选 择 性 阳离子 通道 。 事 实 上 
细胞 质 膜 上 的 质子 泵 、Na* /H* 转运 体 (SOS1) 以 及 离子 通道 都 直接 或 间接 参与 Na" 的 跨 膜 转运 
来 完成 。 但 是 ,根据 能 耗 选 择 耐 盐 植物 品种 理论 上 是 可 行 的 ,而 在 育种 实践 上 很 难 实行 。 


2.6.5 Na "从 外 界 进 入 细胞 的 可 能 途径 


植物 细胞 质 膜 内 负 外 正 的 膜 电势 和 胞 外 Na 浓度 升 高 所 建立 起 的 Na “电化 学 势 梯度 ,都 有 
利于 Na’' 从 外 界 环境 被 动 运输 到 植物 细胞 内 。 迄 今 为 止 ,虽然 植物 吸收 Na’ 的 机 制 还 不 十 分 清 
楚 , 但 Na 和 K- 的 水 合 半径 非常 相似 ,有 些 运输 蛋白 很 难 把 它们 区 分 开 , 各 种 证 据 均 显示 Na 可 
竞争 K’ 转运 体 进 入 细胞 ,这 也 是 高 NaCl 胁迫 下 植物 吸收 K 减少 含量 下 降 的 原因 之 一 。 

一 般 认 为 ,Na "进入 植 物 细胞 通过 两 种 途径 :其 一 是 低 亲 和 和 “通道 (channels ) ; 另 一 个 是 低 
亲 和 或 高 亲 和 〖K:* 载体 (carriers)。 前 者 包括 内 向 整流 K' iH (K* inwardly rectifying channels, 
KIRCs) 、 外 向 整流 K: 38838 ( K "^ outwardly rectifying channels, KORCs) ,不 依赖 电压 型 的 阳离子 通 
道 (voltage independent cation channels, VICs) 或 非 选 择 阳离子 通道 (non-selective cation channels， 
NSCC or NCS) 。 内 向 整流 K* 通 道 (KIRC) ,如 AKTI ,通过 质 膜 超 极 化 活化 K* 内 流 , 在 外 界 生理 
浓度 的 Na 和 K* 下 具有 较 高 的 K*/Na* 选 择 性 ,在 拟 南 芥 中 ERR AKTI 所 得 到 的 突变 株 表 现 出 
的 盐 敏 感性 和 野生 型 相似 ,表明 此 通道 在 Nat 的 吸收 中 不 起 主要 作用 。 外 向 整流 K’ 通道 
( KORCs) ,如 KC01, 在 质 膜 去 极 化 时 开放 , 介 导 :外 排 和 Na’ 内 流 。NSCC 具有 较 高 的 K*/ 
Na 选择 比 , 不 受 电压 影响 ,在 高 盐 条 件 下 可 能 是 Na "吸收 的 主要 途径 。 拟 南 芥 中 Na’ 的 内 流 途 
径 不 是 通过 HKTI ,也 不 是 通过 K* 通 道 ,而 是 通过 非 选 择 阳 离子 通道 (nonselective cation chan- 
nels, NSCCs) 。NSCCs 在 植物 耐 盐 性 中 起 重要 作用 ,并 且 是 Na" 进入 植物 体 的 主要 途径 。NSCCs 
根据 它们 对 电压 的 依赖 情况 分 为 三 种 ,去 极 化 激活 型 NSCCs( depolarization-activated NSCCs, DA- 
NSCCs) 电压 不 依赖 型 NSCCs ( voltage-independent NSCCs, VI-NSCCs ) 和 超 极 化 激活 型 NSCCs 
(hyperpolarization-activated NSCCs ,HA-NSCCs) 。 尽 管 二 价 离子 和 一 价 离子 都 能 通过 DA - NSCCs 
内 流 ,但 因 其 对 Na 相对 高 的 透 性 ,认为 它 在 Na* 内 流 中 起 重要 作用 ,并 且 DA - NSCCs 能 有 效 地 
被 细胞 外 的 Ca BH, Volkov 和 Amtman(2001 ) 的 结果 表明 , tkj ( Thellungiella halophila ) 和 拟 
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南 芥 相 比 之 所 以 更 耐 盐 是 因为 在 盐 胁迫 条 件 下 盐 芥 根部 的 Na * 内 流明 显 小 于 拟 南 芥 根部 的 Na * 
Ait ,但 二 者 的 Na* 外 排 速率 相等 。 所 以 在 植物 耐 盐 性 中 起 决定 作用 的 是 限制 Na’ 的 内 流 而 不 
是 增 大 Na "外 排 。 盐 芥 根 部 Na’ 内 流明 显 小 于 拟 南 草根 部 Na^ 内 流 是 由 于 盐 芥 根 中 的 DA - 
NSCCs 对 K*/Na -选择 比 是 拟 南 芥 根 中 DA - NSCCs 对 K "Na "选择 比 的 4 倍 , 所 以 进入 盐 芥 根 
中 的 Na* 远 远 小 于 进入 拟 南 芥 中 的 。Demidchik 和 Maathuis( 2007 ) 发 现 ,VI - NSCCs 是 Na* 进入 
植物 体 的 另 一 个 通道 ,大 量 实 验 表 明 根 部 Na" 内 流 在 很 大 程度 上 是 由 VI - NSCCs 介 导 的 ,并 且 
观察 到 Ca^ 对 通过 VI - NSCCs 进入 根 中 的 Na* 流 有 直接 的 阻 滞 作 用 ,Ca 能 阻 滞 Na* 内 流 是 
Ca “能 缓解 盐 害 的 最 主要 的 原因 。 许 多 研究 表明 ,植物 细胞 质 膜 上 还 存在 不 依赖 电压 型 的 阳 离 
子 通道 VIC (voltage-independent cation channels ) , 这些 通道 比 电 压 依 赖 型 通道 ( KIRC 和 KORC) 
具有 较 高 的 Na*/K* 选择 性 。1999 年 Amtmann 和 Sanders 提出 不 同 阳离子 通道 的 简单 模型 ,并 
认为 不 依赖 电压 型 通道 是 高 盐 环 境 中 Na" 吸收 的 主要 途径 。 

很 早 就 有 人 提出 钾 离 子 内 流 载体 可 调节 钠 离 子 的 内 流 ,迄今 已 发 现 有 2 种 类 型 K' 载体。 一 
26 K* RFE KUP/HAK/KT 家 族 , 这 类 转运 体 在 外 界 高 浓度 Na* 下 ,可 调节 低 亲 和 的 Nat 内 流 。 
另 一 类 K* 载体 是 HKT (high-affinity K* transporter) 家 族 ,HKT1 cDNA 最 初 是 从 小 麦 根 的 cDNA 
文库 中 分 离 到 的 。 目 前 已 经 从 多 种 植物 中 克隆 到 HKT 家 族 的 基因 。 为 了 进一步 分 析 MKT] 的 功 
能 ,Horie (2001 ) 在 酵母 和 非洲 爪 蟾 卵 母 细 胞 中 表达 TaHKT1 ,结果 表明 :TaHKT1 有 2 种 转运 
模式 ,一 为 高 亲 和 天 ”- Na "协同 转运 体 , 另 一 为 低 亲 和 的 Na’ 转运 体 。 小 麦 TaHKTI 在 umol 级 
浓度 Na ' 中 可 刺激 其 高 亲 和 K' 吸收 , 当 外 界 的 Na 浓度 高 到 毒害 水 平时 ,TaHKT1 的 K 吸收 活 
性 受 抑制 ,表现 为 低 亲 和 Na * 单 向 转运 体 。Ren 等 (2005 ) 的 工作 表明 水 稻 SKCI ( OsHKT, ) 是 
Na * 单 向 转运 体 ,但 此 转运 体 主 要 是 在 调控 根 / 地 上 部 分 Na* 的 分 配 和 Na* 从 地 上 部 分 至 根部 的 
再 循环 过 程 中 起 作用 ,SKC1 在 Na * 再 循环 中 的 功能 可 能 是 从 木质 部 印 载 Na* 。 所 有 这 些 结果 表 
8j HKT 蛋白 可 能 介 导 组 成 型 的 Na 吸收 。 最 近 我 们 实验 室 从 盐 生 生物 盐 地 碱 莲 ( Suaeda salsa) 
中 克隆 到 SsHKTI ,BLASTX 分 析 表 明 其 氨基 酸 序 列 与 冰 叶 日 中 花 中 的 MHKT 同 源 性 最 高 (为 
55% ) ,其 在 叶 中 的 表达 量 高 于 根 中 ,显示 SsHKTI BY BE 55 tb Hh EY K*/Na* 选择 性 有 关 。 关 
于 HKTI 的 在 植物 K*/Na’ 选择 性 吸收 与 转运 中 的 作用 有 待 深入 研究 。 植 物 细胞 质 膜 上 Na" 内 
流 相关 转运 蛋白 总 结 如 图 2 -38。 


NSCC KORC AKTI HKTI 





细胞 壁 (pPH=5.0) 

















图 2-38 植物 细胞 质 膜 上 Na’ 内 流 相关 转运 蛋白 
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2 HHH tHe 


2.6.6 盐 离 子 的 区 域 化 作用 机 理 


一 旦 Na* 从 外 界 进入 细胞 中 以 后 ,为 了 适应 盐分 的 两 种 胁迫 
Na "在 细胞 质 中 积累 , 盐 生 植物 细胞 采取 以 下 措施 达到 此 目的 :个 通 过 SOS1 等 排除 到 细胞 外 ; 
@ 将 盐 离子 区 域 化 到 液 泡 中 保存 起 来 。 这 个 过 程 就 是 离子 区 域 化 作用 (ionic compartmentaliza- 
tion) ,把 细胞 质 中 的 有 害 离子 输入 到 代谢 不 旺盛 的 细胞 壁 或 液 泡 中 。 

(1) Na* 进入 细胞 后 区 域 化 机 理 

离子 区 域 化 的 机 理 , 主 要 由 质 膜 和 液 胞 膜 上 质子 泵 (proton) , Na * /H * 3i 6] 38 2E F1 ( Na * / 
H * antiporter) 和 离子 通道 (channel) 调 控 。 一 方面 ,把 进入 细胞 的 Na’' 运 出 细胞 ; 另 一 方面 把 进入 
细胞 的 Na* 区 域 化 到 液 泡 中 ,以 维持 细胞 离子 及 pH 稳 态 。 

质子 和 泵 ” 质 膜 和 液 胞 膜 上 的 质子 泵 是 通过 H^ -ATP 酶 (H* - ATPase) 水解 ATP 或 焦 磷 酸 
酶 (pyrophosphatase ) 水 解 焦 磷 酸 (ppi) 产 生 的 能 量 将 H 泵 出 细胞 或 泵 人 液 泡 中 ,产生 跨 膜 的 电 
化 势 梯度 , 即 质子 驱动 力 (proton motive force, PMF) ,从 而 使 盐 离 子 进行 跨 膜 运输 。PMF = ApH + 
Ayo PMF 包括 跨 膜 电势 梯度 (Ay)( 即 细胞 质 膜 内 侧 电 位 负 值 ,外 侧 电 位 正 值 ;而 液 泡 膜 细胞 质 
侧 电位 负 值 , 液 泡 液 侧 电位 正 值 ) 和 跨 膜 H 浓度 梯 度 ( 质 膜 外 浓度 高 ,细胞 质 一 侧 质 子 浓度 低 ; 
液 泡 液 质子 浓度 高 ,细胞 质 一 侧 质子 浓度 低 ) 。 如 果 是 质 膜 PME 的 形成 则 是 由 质 膜 ATP. 酶 水 解 
ATP 产生 的 ,如 果 是 液 泡 膜 PMF 的 形成 则 是 由 液 泡 膜 ATP 酶 水 解 ATP 和 液 泡 膜 焦 磷 酸 酶 水 解 
焦 磷酸 产生 的 。 质 膜 和 液 泡 膜 上 三 种 不 同类 型 的 质子 泵 示 如 (图 2 -39) 。PMF 通过 载体 和 通道 
驱动 Na .K 等 溶质 次 级 主动 或 被 动 运输 (图 2-40)。 
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图 2-39 植物 细胞 质 膜 H* -ATP (L), GEI H' -ERRA ETF) 
和 液 泡 膜 HH* -ATP( 右 下 ) 的 结构 示意 图 
(8| B Sze 等 ,1999 ) 
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2-40 PMF 通过 载体 和 通道 驱动 Na K 等 溶质 跨 膜 次 级 运输 示意 图 
( 引 自 王 宝 山 ,2007) 


质 膜 质子 泵 ” 质 膜 质子 泵 又 称 质 膜 H' -ATP 酶 ,是 植物 生命 活动 的 主宰 酶 (master en- 
zyme) ,对 植物 的 许多 生命 活动 起 着 重要 的 调控 作用 ,其 主要 功能 是 形成 跨 质 膜 质子 驱动 力 
(PMF). REJA AS PMF 是 植物 细胞 矿质 元 素 等 溶质 进行 跨 膜 次 级 主动 转运 的 主要 驱动 力 。 因 
此 , 质 膜 H* -ATP 酶 对 矿质 元 素 的 吸收 、 细 胞 质 pH 恒定 的 维持 、 细 胞 的 生长 和 植物 对 环境 因子 
的 响应 等 有 广泛 而 深刻 的 作用 。 

质 膜 H* — ATP 酶 为 相对 分 子 质 量 约 100 x 10 ”单一 多 肽 ,是 一 种 跨 膜 10 次 的 蛋白 ,其 氨基 
端 (N 末端 ) 和 羧基 端 (C 末端 ) 都 位 于 细胞 质 侧 ,另外 在 胞 质 内 分 别 形 成 一 个 小 环 (位 于 第 二 个 
跨 膜 区 和 第 三 个 跨 膜 区 之 间 ) 和 一 个 大 环 (位 于 第 四 个 跨 膜 区 和 第 五 个 跨 膜 区 之 间 )。N 末端 在 
膜 内 侧 构成 HH* ALL, C 末端 是 自 抑制 区 域 ,调控 酶 的 活力 ,Fusicoccin( 克 权 孢 菌 素 ) 和 14 -3 -3 
蛋白 对 其 有 重要 调控 作用 。 由 前 6 个 跨 膜 区 组 成 质子 通道 。 该 酶 有 三 个 结构 域 :A 结构 域 (actu- 
ator domain) „P 结构 域 (phosphorylation domain) , N 结构 域 (nucleotide binding domain), HP A 
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结构 域 包括 N 末端 和 一 部 分 小 胞 质 环 ,P 结构 域 和 N 结构 域 都 位 于 大 胞 质 环 内 ,P 结构 域 包含 天 
冬 氨 酰 残 基 ( Asp 位 点 ) ,在 催化 循环 中 能 够 被 磷酸 化 N 结构 域 包含 有 ATP 结合 位 点 ,并 且 与 P 
结构 域 相连 。 其 N 末端 和 C 末端 均 在 细胞 质 侧 ,C 末端 为 自 抑 制 区 未 端 (图 2 -39) ,每 水 解 1 分 
子 ATP 泵 出 0~1 PS HI , 专 一 性 抑制 剂 为 VO，。 和 乙烯 肉 酚 (DES) 。 

质 膜 H* -ATPase 是 一 个 大 基因 家 族 。 植 物 细胞 质 膜 H* - ATPase 是 由 多 基因 编码 的 。 其 
FAH BSF ( Arabidopsis thaliana) PFA 12 个 基因 (4HAJ -4E472) ;烟草 (Nicotiana plumbaginifolia ) 
中 有 9 个 基因 (PHM47 - PMA9) ;水 稻 (Oryza sativa) PAY 10 AA (OSAI - 0SA10) 。 另 外 在 番 曹 
(Lycopersicon esculentum ) 等 其 他 植物 中 也 报道 有 1 个 以 上 的 基因 。 这 些 基 因 根 据 其 氨基 酸 序列 
的 不 同 ,被 分 成 5 个 亚 家 族 ( 见 表 2 -22)。 这 5 个 亚 家 族 的 分 类 在 单子 叶 植物 和 双子 时 植 物 之 
间 没 有 差别 ,这 可 能 是 因为 这 5 个 亚 家 族 的 分 离 要 早 于 单子 叶 植物 和 双子 叶 植物 的 分 离 。 其 中 
亚 家 族 工 .下 的 基因 表达 丰 度 高 ,这 是 因为 其 序列 可 以 从 cDNA 克隆 中 得 到 ,相反 亚 家 族 焉 、V 、 
V 的 基因 序列 只 能 从 基因 组 克隆 中 得 到 ,这 暗示 它们 要 么 在 正常 情况 下 表达 丰 度 很 低 ,要 么 是 在 
特殊 的 细胞 类 型 中 或 条 件 下 表达 。 例 如 48410 分 布 在 萌发 的 种 子 中 。 植 物质 膜 H* ~ ATPase f£ 
在 多 个 基因 ,这 样 能 使 它 在 不 同 的 细胞 和 组 织 中 更 好 地 调节 ,也 能 使 植物 更 好 的 适应 各 种 环境 
变化 。 

近年 来 研究 表明 ,植物 细胞 质 膜 H* - ATPase 可 能 与 盐 胁迫 下 Na 外 排 及 细胞 离子 和 pH 稳 
SEEK., MA, MWE H’ — ATP 酶 在 植物 抗 盐 中 起 重要 作用 。NaCl 胁迫 对 PM H* - ATPase 
活性 的 影响 因 植物 的 种 类 、 器 官 和 处 理 强 度 的 不 同 而 异 , 而 活性 变化 的 原因 可 能 是 基因 转录 、 翻 
译 及 蛋白 质 修饰 等 原因 。NaCl 胁迫 引起 PM H* - ATPase 的 活性 变化 及 酶 蛋白 量变 化 之 间 的 关 
系 ,目前 主要 有 两 种 观点 :一 种 认为 ,PM H* - ATPase 活性 的 变化 是 由 于 NaCl 使 蛋白 量 发 生变 
化 所 致 ,而 不 是 由 于 对 其 活性 的 调节 。Yang 等 (2004) 研究 表明 :NaCl 增加 了 耐 盐 小 麦 品 种 
L - Ch20 根 中 质 膜 日 ”- ATPase 的 活性 和 和 蛋白 量 ; 而 在 盐 敏 感 品 种 Y — J24 的 根 中 ,NaCl 处 理 却 
降低 了 质 膜 H”- ATPase 的 活性 和 和 蛋白 量 , 他 们 认为 质 膜 可” - ATPase 的 活性 下 降 是 因 和 蛋白 量 
下 降 所 致 。NaCl 胁迫 对 PM H* - ATPase 基因 转录 也 有 显著 影响 。Niu 等 (1993a) 用 不 同 浓度 
NaCl JE HZ 4E fà V] A TE UN TEE (Atriplex nummularia ) 和 甜 土 植物 烟草 (Nicotiana tabacum ) 然 后 
raem E tHE H” - ATPase 基因 的 表达 情况 ,结果 表明 , 盐 主要 上 调 了 根 和 成 熟 叶 中 
质 膜 H* — ATPase 基因 的 表达 , f EL d ATE ACTED TEARS ( Atriplex nummularia ) 中 质 膜 H* - AT- 
Pase 基因 受 盐 诱导 表达 程度 要 比 甜 土 植物 烟草 ( Nieotiana. tabacum ) 强 的 多 。Niu 5$ (1993a) 用 
342 mmol/L NaCl A FERREE KEE (Atriplex nummularia ) 的 悬浮 培养 细胞 ,目的 是 检测 
NaCl 对 其 细胞 质 膜 H* — ATPase 基因 表达 的 影响 ,结果 表明 ,把 细胞 先 放 在 含 盐 介 质 (NaCl 浓度 
为 342 mmol/L) 中 培养 一 段 时 间 ,然后 再 培养 在 不 含 NaCl 的 营养 介质 中 ,经 过 这 种 处 理 的 细胞 ， 
NaCl 诱导 其 基因 表达 的 效果 最 明显 ,而 且 NaC] 诱导 质 膜 H”- ATPase 基因 的 表达 受 细胞 发 育 阶 
段 调节 ,其 中 当 细 胞 从 滞后 期 到 指数 生长 期 时 ,诱导 效果 最 明显 。Vitar 4% (2001 ) FH T - DNA 播 
人 突变 的 方法 使 亚 家 族 I 中 的 AHA, 发 生 突变 ,突变 后 的 4844 没有 缺失 表达 ,但 是 所 形成 的 质 
BS H* -ATPase 产物 不 完整 ,从 而 影响 其 功能 ,导致 突变 株 对 盐 高 度 敏感 , 根 和 叶 的 生长 量 与 野 
生 型 相 比 稍 有 下 降 。 由 此 推断 ,此 同 工 酶 可 能 与 植物 的 耐 盐 性 有 关 。 

液 泡 膜 质子 泵 ” 液 泡 腊 有 两 种 类 型 的 质子 泵 :一 是 液 泡 膜 H* -ATP 酶 (V - H* -ATP 酶 )， 
二 是 液 泡 膜 H' - 焦 磷酸 酶 (V - H* — pyrophosphatase) ,它们 分 别 水 解 细胞 质 中 的 ATP 和 PPi 把 

84 


2.6 植物 抗 盐 的 生理 机 制 


细胞 质 中 H 的 逆 电 化 学 势 梯度 泵 和 人 液 泡 中 ,建立 跨 液 泡 膜 的 质子 驱动 力 (PMF ) ,从 而 驱动 溶质 
"的 跨 液 泡 膜 的 次 级 主动 转运 。 液 泡 膜 H* - ATP 酶 为 多 亚 基 复合 体 ,类 似 于 线粒体 和 叶绿体 的 
F - ATP 酶 ,为 头 柄 结构 ,分 为 细胞 质 一 侧 的 V, 部 分 和 膜 中 的 Vo 部 分 ,Vi 有 8 种 亚 基 组 成 (A、B、 
C,D,E,F,G,H) ,而 膜 内 部 分 则 称 为 V。,Mr 相对 分 子 质量 约 为 260 x10 ,有 5 ~6 种 亚 基 组 成 (a、 
d.c,c’.c”,e) (Kluge 等 ,2003) ,相对 分 子 质量 约 为 650 x 10 (图 2 -41)。 其 底 物 为 Mg* - ATP, E 
if pH 为 7.5 ~8.0,Cl Br 和 [等 阴离子 对 其 活性 有 激活 作用 ,其 专 一 性 抑制 剂 为 bafilomycin A, 、 
concanamycin A 和 NO， ,每 水 解 1 分 子 ATP 泵 2 ~3 分 子 H”。 应 注意 ,在 线粒体 膜 和 类 襄 体 膜 中 
存在 的 H* -ATP 酶 ,虽然 结构 与 液 泡 膜 H* — ATP 酶 相似 ,但 功能 正好 相反 , 即 利 用 光合 电子 传递 和 
氧化 电子 传递 过 程 中 产生 跨 膜 H* 梯度 合成 ATP。 此 外 ,内 质 网 和 高 尔 基 体 膜 中 也 存在 H* — ATP 酶 。 


表 2-22 拟 南 芥 . 烟 草 和 水 舟 质 膜 H' -ATPase 的 基因 家 族 及 其 特点 ( 引 自 Palmgren ,2001 ) 


亚 家 族 
I 





物种 基因 基因 序列 号 氨基 酸 长 度 表达 部 位 (器 官 ) 
拟 南 芥 AHA4 Q9SU58 960 FR E 
AHAI Q9LV11 956 
烟草 PMAI Q08435 957 HR En E 
PMA2 Q42932 956 H ZE 
-PMA3 Q08436 956 AB EH HE 
水 稳 OSAI AJ439999 956 
OSA2 AJ440000 957 
OSA3 AF11026 265 
拟 南 芥 AHAI P20649 949 AR ZS 
AHA2 P19456 948 根 
AHA3 P20431 949 H.E. E 
AHAS Q9SJB3 949 
AHAI Q9 TOEO 813 
烟草 PMA4 Q03194 952 HRA HE 
水 稳 OSAS AJ440216 955 
OSA7 AJ440218 948 
拟 南 芥 AHAI Q43128 947 dt RF 
烟草 PMA9 Q9SWHO 950 花 
水 稳 OSA9 AJ440220 943 
拟 南 芥 AHA6 Q9SH76 949 
AHA8 Q9M2A0 948 
AHA9 Q42556 954 
花 烟 草 PMAS AY77246 925 Fe EERE 
PMA6 Q9SWH2 954 i AE 
KK OSA4 AJ440002 956 
OSA6 AJ440217 942 
OSAI AJ440221 865 
拟 南 芥 AHA7 Q9LY32 961 
烟草 PMA8 Q9SWHI 966 zk . 叶 
IKE OSA8 AJ440219 943 
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对 于 盐 胁迫 条 件 下 V -H* - ATPase 的 活性 及 其 在 转 
录 和 翻译 水 平 上 的 变化 已 进行 了 大 量 研 究 。 对 于 盐 生 植 
物 而 言 , 盐 处 理 对 V - H* - ATPase 有 促进 作用 。Dietz 等 
(2001) 对 兼 性 CAM 植物 冰 叶 日 中 花 (Mesembryanthemum V， 
crystallinum ) 进行 了 深入 研究 。 对 于 生长 5 周 和 10 周 的 
盐 适 应 的 冰 叶 日 中 花 ,400 mmol/L NaCl 处 理 72 h 其 叶片 
V -H* - ATPase A,B,E,F,G 和 ec 亚 基 转录 协同 增加 。 盐 hi. 3 
适应 的 冰 叶 日 中 花 V - H* — ATPase 各 亚 基 转录 协同 增加 di 
Vo i 








上 暗示 V - H* — ATPase 全 酶 复合 物 数目 的 增加 ,这 与 生理 
研究 表明 的 盐 胁 迫 下 盐 适 应 的 冰 叶 日 中 花 V-H* -ATPase 
活性 增加 相 一 致 。Wang $% (2001) 已 经 证 明 : 盐 地 碱 茵 在 
100 mmol/L NaCl 和 400 mmol/L NaCl 胁迫 条 件 下 ,叶片 中 图 2-41 H V -ATPase 的 结构 模型 
V — ATPase 水 解 活性 较 对 照 显 著 增 加 。 盐 胁迫 下 V - AT- ( 引 自 Kluge 等 ,2003 ) 

Pase 水 解 及 质子 转运 活性 的 升 高 体现 了 盐 生 植物 对 盐 胁 迫 的 适应 ,而 且 V - ATPase Tr th Hh ga 
抗 盐 方 面 比 V -PPase 更 重要 。 而 对 于 非 盐 生 植物 ,V -H* - ATPase 亚 基 表达 并 不 受 盐 胁迫 调 
节 :300 mmol/L NaCl 胁迫 下 大 麦 根部 细胞 VY - H* - ATPase E 亚 基 表达 稍 有 增加 而 叶片 上 MEE 
表达 没有 变化 ; 盐 胁 迫 不 影响 拟 南 芥 V -H* - ATPase D 亚 基 的 表达 (Kluge 45,1999) 。 这 些 结 
果 表 明 盐 胁迫 下 液 泡 V -H^ -ATPase 基因 表达 呈现 精密 调节 可 能 是 植物 耐 盐 的 特性 及 先决 条 
ft. HAF V-H* - ATPase 是 多 亚 基 复 合体 ,所 以 目前 尚 无 法 进行 转基因 操作 。 

WMR H* - PPase(V - H' -PPase) 是 植物 液 泡 膜 上 普遍 存在 的 辅助 性 的 质子 泵 。 其 结构 
简单 ,一 级 结构 为 具有 14 个 跨 膜 区 (1 ~ 14) ,13 个 “loops(a ~m) ”的 单一 多 肽 ,相对 分 子 质量 约 
71 x 10° ~80 x 10° ( Maeshima,2000) 。 比 较 已 克隆 的 来 自 各 种 生物 的 V - PPase, V -H* - PPase 
有 三 个 高 度 保守 区 (图 2 -42) 。 第 一 个 保守 区 (CS1 ) 朝向 胞 质 面 , 包 含 推定 的 底 物 水 解 “ 催 化 ” 
结构 域 。CS1 存在 于 负电 性 的 e 环 上 。 第 二 个 保守 区 CS2 位 于 亲 水 的 i 环 上 ,存在 保守 的 LDE] 
YYTS 结构 域 。 第 三 个 保守 区 CS3 位 于 m 环 上 ,靠近 多 肽 链 C -末端 ,包含 一 系列 带电 氨基 酸 残 
基 。 绿 豆 V-H' - PPase CS3 区 中 三 个 谷 氨 酸 残 基 中 的 任何 一 个 被 替代 均 会 导致 V-H* - 
PPase 的 失 活 ,证 明 CS3 可 能 也 朝向 胞 质 面 ,与 CS1 .CS2 共同 执行 催化 功能 。 

在 植物 中 已 发 现存 在 两 种 类 型 差异 明显 的 V -H' -PPase: 类 型 AAPM, SK TE (68S 
类 似 AVP1 的 V-H* - PPase; 2 3l II Jy K * RAUS BU2E [D] AVP2 的 V-H* - PPase, V -H* - 
PPase 水 解 的 真正 底 物 是 二 镁 焦 磷 酸 (Mg:PPi) , — EX RE BERE UL WUE IK B) MERE TAP. 
尽管 人 们 对 V -H* - PPase 是 否 将 K' 运 输 到 液 泡 中 仍 有 争议 ,但 有 泵 的 水 解 活 性 和 录 送 HIE 
性 肯定 需要 在 它 的 胞 质 一 面 有 K- 存在。 大 多 数 情 况 下 K 可 使 酶 活性 增加 3 AAE. KAR 
激活 剂 ,但 受 Na "抑制 ,每 水 解 1 mol PPi 泵 出 1 mol H (图 2 -39) 。 其 单个 亚 基 的 H' 转运 效率 
较 低 , 常 以 二 聚 体形 式 存在 ( Maeshima,2000) , 且 其 多 肽 序列 非常 保守 ,不 同 陆 生 植物 之 间 的 序列 
一 致 性 达 86% ~91% ,为 高 等 植物 最 保守 的 多 肽 之 一 。 
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图 2 -42 V-H* -PPase 的 结构 模型 


1 ~14 为 14 个 跨 膜 区 ,CS1 ,CS2 ,CS3 为 3 个 保守 区 , 底 物 结合 位 点 在 e HH KAADVGADLVGKVE, 
DDPR .GDN 和 GDTIGD 为 不 同 结合 位 点 ,13 个 “ 环 (a ~m) 。( 修 改 自 Maeshima,2001 ) 


一 般 认为 VY -H* - PPase 由 单 基因 编码 , 它 的 过 量 表达 有 可 能 提供 更 多 的 质子 驱动 力 从 而 
提高 植物 的 耐 盐 性 。Gaxiola 等 (2001) 过 量 表达 AVP] 明显 增加 了 转基因 植株 跨 液 泡 膜 的 H' 梯 
度 , 增 加 了 溶质 中 K' Na 等 离子 的 积累 。 而 高 浓度 Na” 及 被 增加 的 也 "梯度 又 促进 了 AtNHX1 
所 介 导 的 液 泡 膜 Na* /H * 逆向 转运 活性 ,将 Na * 区 隔 化 至 液 泡 中 ,从 而 明显 提高 了 转基因 植株 的 
耐 盐 性 及 抗旱 性 。 近 年 来 将 植物 的 AVP 在 植物 中 进行 过 量 表 达 都 明显 增加 了 转基因 植株 的 而 
盐 性 ,促进 了 转基因 植株 的 生长 。 

Na /开道 向 转运 体 Na"7/H -逆向 转运 体 (Na ' /H ' antiporter) 是 一 种 普遍 存在 于 酵母 BR 
类 以 及 高 等 植物 膜 系统 上 的 转运 蛋白 ,参与 细胞 内 pH 调节 、Na' 代谢 和 细胞 体积 变化 等 多 种 生 
命 活动 ,是 一 种 依赖 跨 膜 了 "浓度 梯度 的 电 中 性 的 Na /H* (1:1) 跨 膜 转运 蛋白 。 植 物 Na^/H7 
逆向 转运 体 属 于 植物 阳离子 /质子 逆向 转运 体 ( cation/proton antiporter, CPA) 家 族 成 员 , 主要 定位 
在 细胞 质 腊 和 液 泡 膜 上 ,前 者 通常 命名 为 SOS1( salt overly sensitive 1) ,是 Shi (2000) 筛选 拟 南 
芥 盐 超 敏感 突变 体 得 到 的 ;后 者 命名 为 NHX ,首先 在 酵母 中 发 现 NHXI 基因 , 它 编码 Na*/H* Jx. 
向 转运 蛋白 ,定位 于 液 泡 膜 上 负责 将 Na? 区 隔 化 于 液 泡 中 ,可 降低 酵母 细胞 质 中 的 Na’ 浓度 , 提 
高 其 抗 盐 性 。 后 来 从 拟 南 芥 中 克隆 到 的 ANH 基因 。SOS1 和 NHX 同 源 性 较 低 。 植 物 Na*/H* 
反 向 转运 蛋白 的 相对 分 子 质量 从 35 x 10° ~ 130 x 10° 不 等 ,一 般 在 N 端 500 ~ 600 个 左右 的 氨基 
酸 组 成 10 ~ 12 个 跨 膜 区 域 ,这 一 区 域 是 负责 转运 的 区 域 , 在 C -末端 有 300 个 氨基 酸 组 成 的 结 
构 域 ,位 于 细胞 质 侧 , 含 有 多 个 蛋白 激酶 作用 位 点 ,可 结合 钙 调 素 ,参与 多 种 信号 反应 ,是 调节 活 
性 区 域 。 对 Na 7/H 反 向 转运 和 蛋白 编码 基因 分 析 发 现 , 液 泡 膜 上 Na’/H'* 反 向 转运 蛋白 的 基因 
序列 中 都 具有 一 段 保守 序列 (“IFFIYLLPP1s, ) ,可 结合 氨 氯 吡 嗪 号 ,但 在 质 膜 Na*/H' 反 向 转运 
蛋白 基因 序列 中 却 没 有 发 现 这 种 氨 氯 吡 嗪 咪 结 合 位 点 。 氨 氯 吡 哑 味 及 其 类 似 物 是 Na*/H' 反 向 
转运 蛋白 的 竞争 性 抑制 剂 。 

越 来 越 多 的 研究 结果 表明 ,植物 Na" /H" 逆向 转运 体 在 植物 抗 盐 中 起 重要 作用 。 当 外 部 环 
境 中 盐 度 增加 时 , 即 提 高 了 膜 内 外 的 电势 差 , 质 膜 质子 泵 将 质子 泵 出 细胞 进一步 使 质 膜 内 的 电势 
下 降 ,这 时 通过 质 膜 的 Na* AH’ 逆向 转运 体 逆 电 化 学 势 梯 度 将 Na" 运 出 细胞 。 同 时 通过 液 泡 膜 
Na* AH’ 逆向 转运 体 将 Na "区 域 化 到 液 泡 中 ,一 方面 避免 了 Na -毒性 , 另 一 方面 ,降低 了 液 泡 的 
渗透 势 。 在 外 界 高 盐 生 境 中 非 盐 生 植物 的 质子 汞 和 Na*/H -逆向 转运 体 的 合成 和 活性 都 会 受到 
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抑制 ,然而 ,在 质 膜 上 不 饱和 脂肪 酸 含量 增 大 时 ,可 以 清除 这 种 抑制 作用 。 但 是 ,大 部 分 盐 生 植物 
的 质子 泵 和 Na!*/H' 北向 转运 体 的 合成 和 活性 在 高 盐 生 境 中 都 会 受到 促进 ,如 此 , 液 泡 中 的 Na* 
不 断 增加 ,渗透 势 不 断 降低 ,从 而 提高 植物 的 吸水 能 力 ,又 由 于 细胞 汁液 中 的 Na 大 部 分 运 入 液 
泡 中 , 盐 胁迫 的 离子 胁迫 同时 被 消除 ,于 是 植物 的 抗 盐 性 被 提高 。 

目前 研究 比较 清楚 的 植物 质 膜 Na* /H ”逆向 转运 蛋白 是 拟 南 芥 的 SOS1 。SOS1 相对 分 子 质 
量 为 127 x 10° 的 多 肽 ,其 N -末端 有 12 个 跨 膜 区 ,C -末端 有 一 个 长 的 亲 水 性 的 尾巴 ,序列 比较 
表明 ,SOS1 与 细菌 及 真菌 质 膜 Na" AH’ 逆向 转运 蛋白 在 序列 上 有 非常 高 的 同 源 性 。SOS1 突变 
后 ,突变 体 对 Na* 非常 敏感 。 分 析 SOS] 突变 体 中 等 位 基因 序列 的 结果 表明 ,SOS1 HERE AR 
水 尾部 对 植物 耐 盐 性 都 非常 重要 。Shi 等 (2000) 在 拟 南 草 中 过 量 表达 ASOSI 后 ,转基因 植物 的 
耐 盐 性 明显 增加 。 在 接合 酵母 和 裂 殖 醉 母 中 ,Na’ 外 流 主要 由 位 于 质 膜 上 的 SOD2 完成 ,我 们 实 
验 室 的 Cao 等 (2003 ) 将 SOD2 转 人 拟 南 其 中 后 ,转基因 植株 的 抗 盐 能 力 明 显 增加 。Wu 等 
(2005 ) 将 来 源 于 大 肠 杆菌 ( Escherichia coli) 中 的 nhaA 转 和 水稻 中 ,也 增加 了 转基因 植物 的 耐 盐 
能 力 。 这 些 结果 表明 ,位 于 质 膜 上 Na*/H* die BAW RAHA Na * 的 外 排 在 植物 耐 盐 性 
中 是 有 作用 的 。 

越 来 越 多 的 事实 表明 SOS] 是 通过 SOS 信和 号 路 径 起 作用 的 ,在 这 条 路 径 中 涉及 三 个 蛋白 : 
SOS3,SOS2 和 SOS1 ,其 中 SOS3 是 一 个 Ca 结合 蛋白 ;SOS2 是 一 个 蛋白 激酶 ;SOS1 是 质 膜 上 的 
Na*/H* 首 向 转运 蛋白 。 盐 胁迫 可 引起 细胞 质 中 Ca" 的 快速 增加 , TEES BS Ca' 结合 并 激活 
SOS3 ,激活 的 SOS3 激活 SOS2 并 且 二 者 形成 复合 体 ,再 激活 SOS1 ,激活 的 SOS1 将 细胞 内 的 Na* 
排出 细胞 ,从 而 降低 了 盐 害 (Liu 和 Zhu , 1998) 。 

如 上 所 述 ,Na "的 外 排 是 由 质 膜 上 的 Na"7H ”逆向 转运 蛋白 完成 ,Na" /H 逆向 转运 蛋白 在 
植物 耐 盐 中 的 作用 已 经 得 到 证 实 ,Na -外流 是 首 电 化 学 势 梯度 需要 消耗 大 量 的 能 量 ,位 于 质 膜 上 
Bj H* -ATPase 能 为 Na* 外 流 提供 驱动 力 , 所 以 质 膜 H* - ATPase 在 植物 的 抗 盐 中 的 作用 是 不 
言 而 喻 的 。 

液 泡 膜 上 Na'*/H' 道 向 转运 蛋白 的 研究 是 从 醇 母 开始 的 。Nass 4 (1997) 在 筛选 酵母 calci- 
neurin 突变 体 (cnb7 ) 的 抑制 子 时 发 现 了 一 个 与 耐 盐 性 有 关 的 新 基因 NHXI , 它 编 码 Na* AH’ 3n] 
转运 蛋白 ,NHX1 定位 于 前 液 泡 膜 和 液 泡 膜 上 负责 将 Na* 区 隔 化 到 液 泡 中 。 众 多 的 实验 证 明 R 
母 中 去 除 Na' 毒害 的 机 制 可 能 与 植物 相同 。 有 目前 已 在 许多 植物 如 甜菜 EK BE WAA 
芥 和 盐 地 碱 莲 中 检测 到 液 泡 膜 Na*7/H -逆向 转运 活性 。 已 从 多 种 植物 中 克隆 到 了 Na^/H* fere] 
转运 蛋白 基因 ,如 拟 南 芥 ,水稻 滨 蔡 . 盐 芥 和 盐 地 碱 篷 等 。 在 拟 南 芥 和 水 稻 中 已 经 鉴定 出 6 个 
NHX EER: ANNHXI — AtNHX6 和 OsNHXI — OsNHX6, AtNHX] 是 鉴定 的 第 一 个 液 泡 膜 Na /H * git 
向 转运 蛋白 ,此 基因 在 植物 中 过 表达 后 可 以 提高 转基因 植物 的 耐 盐 性 。Apse 等 (1999 ) 在 拟 南 芥 
中 过 量 表达 AINHXI. 基因 的 实验 结果 表明 ,转基因 植株 液 泡 膜 Na*/H'* 道 向 转运 活性 明显 高 于 野 
生 型 植株 ,这 与 AINHX1 蛋白 表达 量 增加 是 一 致 的 ,在 200 mmol/L NaCl 溶液 胁迫 条 件 下 ,转基因 
植株 的 生长 不 受 影响 。 增 加 的 液 泡 膜 Na’ 转运 活性 伴随 着 液 泡 中 Na * 浓度 的 升 高 而 增 大 ,这 就 
有 力 地 支持 了 Na* 区 隔 化 在 植物 耐 盐 中 的 作用 。 后 来 在 番茄 和 油菜 中 过 量 表达 AtiNHXI 的 工作 
中 ,得 到 了 进一步 验证 ,用 200 mmol/L NaCl 溶液 浇灌 的 转基因 植株 仍 可 正常 生长 并 结实 。 这 些 
结果 充分 证 明 AtNHX 在 液 泡 Na" 区 隔 化 中 的 重要 功能 。 

植物 耐 盐 性 是 一 个 复杂 性 状 , 是 多 个 基因 相互 作用 的 结果 。 盐 胁迫 后 ,大 量 基 因 表 达 发 生 显 
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著 变 化 似乎 也 支持 这 个 观点 。 过 去 一 般 认为 ,单一 基因 不 能 显著 提高 作物 的 耐 盐 性 。 然 而 最 近 
有 研究 表明 , 转 单一 的 Na! /H* 北向 转运 蛋白 基因 能 够 显著 提高 作物 的 耐 盐 性 ,其 原因 可 能 是 
Na*/H' 逆向 转运 蛋白 基因 导入 植物 植物 细胞 后 激活 了 一 系列 与 耐 盐 相 关 的 基因 ,从 而 明显 提 
高 作物 耐 盐 性 。 说 明 转基因 和 育种 技术 相 结 合 培育 耐 盐 作物 品种 是 可 行 的 。 但 是 ,我 们 知道 ， 
Na */H 逆向 转运 蛋白 是 依赖 跨 膜 PM 的 , 即 质子 泵 的 ,所 以 盐 胁迫 下 质子 泵 与 Na*/H' 逆向 转 
运 蛋 白 的 协同 作用 可 能 对 植物 抗 盐 更 重要 。 

综 上 所 述 ,Na*/H' 逆向 转运 蛋白 对 植物 耐 盐 性 起 重要 作用 。 随 着 对 Na*/H' 逆向 转运 蛋白 
研究 的 进一步 深入 ,充分 揭示 盐 生 植物 与 非 盐 生 植 物 Na*/H* 逆向 转运 蛋白 基因 在 序列 和 调控 
等 方面 的 差异 , 有 利于 在 分 子 水 平 上 研究 Na*/H' 逆向 转运 蛋白 的 结构 和 功能 特征 ,对 盐 生 植物 
与 非 盐 生 植物 . 质 膜 型 与 液 泡 型 Na*/H'* 道 向 转运 蛋白 基因 进行 比较 分 析 ,进一步 在 细胞 和 分 子 
水 平 上 明确 植物 的 抗 盐 机 制 。 特 别 是 了 解 质 膜 型 与 液 泡 型 Na+7 了 + 道 向 转运 蛋白 与 质 膜 和 液 泡 
膜 质子 泵 如 何 协调 响应 盐 胁 迫 ,然后 利用 分 子 生物 学 手段 研究 这 些 基因 ,将 其 分 离 .克隆 , 并 转移 
到 非 抗 盐 的 农作物 中 ,以 培育 出 抗 盐 的 转基因 作物 新 品种 ,这 种 措施 的 经 济 效益 将 是 十 分 可 观 
的 ,而 且 未 来 农业 的 发 展 面临 人 口 增多 ,可 耕地 减少 的 挑战 ,充分 利用 盐碱地 将 发 挥 巨大 作用 。 

离子 通道 ”离子 通道 有 阳离子 通道 阴离子 © me 
通道 . 非 选 择 性 阳离子 通道 等 等 。K' 主要 是 通过 COO RO) H) Near dEi 
阳离子 通道 运输 的 。 离 子 通道 与 质子 泵 不 同 , 它 
不 需要 直接 利用 ATP 或 PPi 提供 能 量 。 离 子 通 首 


是 由 蛋白 质 构成 的 跨 膜 孔道 组 成 的 , 它 的 开放 和 “| E o3 3 yd 
关闭 是 由 化 学 信号 .环境 信号 及 膜 的 极 化 和 去 极 quam | 
(EH, ACOA KORA Ko Ne -—" 


Ca 通道 ,阴离子 通道 有 Cl 通道 等 等 。 从 有 机 
离子 的 跨 膜 传递 的 事实 可 知 , 膜 中 还 存在 供 有 机 
离子 通过 的 有 机 离子 通道 ,如 苹果 酸 通 道 。 H* co KY Ht 4 进入 


AX Na' ,K “离子 进出 细胞 及 液 泡 的 过 程 及 


响应 转运 蛋白 归纳 于 图 2 -43 中 。 图 2-43 K* Na‘ 跨 质 膜 (a) 和 液 泡 腊 
(2) 液 泡 如 何 长 久 维持 高 Na 浓度 [DTE EUSUM B 
如 上 所 述 ,植物 利用 通过 液 胞 膜 上 的 H* - LT S K* -H* 同 向 转运 体 ;2.9 为 K ”通道 ,3 .8 


为 Na*/H! 反 向 转运 体 ,4 为 K+ - Na*/H* df iz 
ATP B; (H' - ATPase) 水解 ATP zX FE BEAR NS KS 为 K+/H' 反 向 转运 体 ,6 为 K*/Na* 反 向 转运 


(pyrophosphatase ) 水 解 焦 磷酸 ( ppi) 产生 的 能 量 将 e CIREEI,200) 
H'’ 泵 入 液 泡 中 ,产生 跨 液 泡 膜 的 电化 势 梯度 , 即 质子 驱动 力 (proton motive force; PMF) ,然后 液 泡 
RRE Na’*/H' 首 向 转运 蛋白 利用 质子 驱动 力 把 进入 细胞 质 的 Na RAI, ERED 
在 高 NaCl 环境 中 液 泡 中 Na* 可 达到 数 百 甚 至 上 千 训 摩尔。 那么 , 液 泡 如 何 长 久 维 持 高 Na 浓度 
而 不 反 流 回 细胞 质 ? 这 个 问题 尚 没有 明确 答案 。 有 人 认为 可 能 与 液 泡 膜 的 通道 特性 有 关 。 但 
是 ,无 论 如 何 液 泡 长 久 维持 高 Na -浓度 是 一 个 耗 能 能 过 程 。 

其 次 , 液 泡 中 Na ”和 Cl 不 是 等 摩尔 的 ,一 般 而 言 Na 远 远 高 于 Cl” 。 要 维持 液 泡 的 电 中 性 ， 
显然 也 要 积累 一 些 其 他 阴离子 或 带 负 电荷 的 有 机 酸 等 ,这 些 问题 都 有 待 深入 研究 。 
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2.7 植物 对 盐分 胁迫 信号 的 接受 和 传递 


众所周知 ,盐分 胁迫 对 植物 生长 和 发 育 的 抑制 效应 ,基本 上 是 通过 作用 于 水 的 可 利用 性 的 渗 
透 效应 以 及 对 植物 产生 专 一 性 毒性 效应 的 离子 效应 ,这 就 是 盐分 胁迫 传递 给 植物 的 两 种 信号 。 
在 盐 涡 生境 中 植物 如 何 接受 这 两 种 信号 以 及 接受 后 又 如 何 传递 到 细胞 内 ,使 植物 对 盐分 胁迫 做 
出 响应 ,这 在 植物 盐 害 生理 和 抗 盐 生 理 机 理 研究 中 ,是 一 个 十 分 重要 的 问题 。 


2.7.1 渗透 胁迫 信号 的 接受 和 传递 


环境 中 盐 浓 度 过 高 使 细胞 渗透 势 降低 ,从 而 引起 细胞 渗透 保护 物质 合成 基因 表达 等 一 系列 
生理 生化 响应 。 而 环境 和 细胞 渗透 势 的 变化 必须 被 细胞 质 膜 上 的 受 体 (receptors) 或 感受 器 (sen- 
sor) 所 接受 。 

随 着 分 子 生 物 学 研究 的 进展 ,植物 细胞 渗透 感受 器 的 研究 取得 了 一 定 进 展 。 牵 拉 激 活 通道 
( strech-activated channel) 、 细 胞 骨架 相关 的 机 械 感 受 器 (cytoskeleton-related mechano sensors ) 和 跨 
膜 蛋白 激酶 都 可 能 是 植物 细胞 渗透 感受 器 ,参与 盐 胁迫 下 渗透 胁迫 信和 号 的 接受 及 转 导 (Turkan 和 
Demiral ,2009 ) 。 在 拟 南 芥 细 胞 的 质 膜 上 鉴定 出 一 种 组 氨 酸 激酶 (ATHK1 „Arabidopsis thanliana 
histidine kinase 1) ,该 酶 接受 外 部 渗透 势 变化 并 磷酸 化 激酶 结构 域 中 的 组 氨 酸 残 基 , 继 而 把 磷酸 
基 转 移 给 接受 结构 域 中 的 天 冬 酰胺 残 基 , 然 后 引起 ABA 合成 等 下 游 信 号 传递 (图 2 -44) 。 


渗透 感受 器 
质 膜 







渗透 感受 器 ATHKTI — 信号 转 导 
输入 





J. 办 
NH L3 11 
2 PIH Id p "NH; 
ATP NGO/ ATP 
ADP. T Capp 
i 
PHP 磷酸 化 
COOH? COOH 
z 


| es 


2-44 植物 渗透 受 体 蛋 白 - 拟 南 芥 组 氨 酸 激酶 (ATHK1) 
( 引 自 Urao 和 Yamaguchi-Shinozaki,2003 ) 


基因 表达 


干旱 胁迫 主要 导致 植物 根系 失 水 ,通过 众多 科学 家 的 研究 发 现 , 当 植物 生长 在 干旱 生境 中 ， 
植物 体内 阳离子 .阴离子 .pH 缓冲 能 力 、 氨 基 酸 和 某 些 植物 激素 下 降 ,唯一 的 例外 是 ABA 的 浓度 
大 幅 上 升 ,木质 部 汁液 中 的 ABA 可 增加 20 ~30 fir. 
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另外 ,木质 部 汁液 中 的 ABA 可 以 通过 木质 部 蒸腾 流向 地 上 部 分 运输 ,可 以 作用 于 气孔 ,使 气 
孔 关 闭 。 另 外 Schroeder 等 (1990 ) 证 明 ,ABA 在 引起 气孔 关闭 时 ,还 会 使 保卫 细胞 及 其 他 细胞 质 
Ca 浓度 增加 , 胞 质 Ca 浓度 的 增加 ,一 方面 可 以 通过 CaM( 钙 调和 蛋白 ) 引起 相应 的 生理 生化 的 
响应 , 另 一 方面 也 可 以 通过 钙 依 赖 的 激酶 传递 放大 信和 号 引起 相应 的 生理 生化 的 响应 。 

胞 质 中 游离 Ca 作为 植物 细胞 重要 的 第 二 信使 已 得 到 证 实 。 植 物 细胞 胞 质 中 静 息 态 的 
Ca 浓度 在 1077 ~ 1075 molL, 细 胞 壁 等 质 外 体 中 Ca^ * YE E E 107^ ~ 10 7 mol/L, AWK 
泡 .内 质 网 中 的 Ca 浓度 也 比 胞 质 Ca^* 浓度 高 得 多 。 因 此 ,人 们 又 把 质 外 体 称 为 胞 外 Ca** BE, 
而 把 液 泡 和 内 质 网 称 为 胞 内 Ca^ * 库 。 胞 内 、 外 Ca** 库 与 胞 质 中 Ca 存在 很 大 的 浓度 差 ,由 于 胞 
质 仅 占 液 泡 .内 质 网 和 质 外 体 的 很 小 一 部 分 , 因此, 某 种 刺激 引起 胞 内 、 外 Ca^ 库 向 胞 质 内 释放 
少量 Ca 时 , 胞 质 内 Ca 浓度 就 会 立即 大 幅度 上 升 ,达到 一 定 阔 值 后 ,继而 通过 钙 调节 蛋白 等 引 
发 相应 的 生理 生化 反应 ,从 而 完成 传递 胞 外 信号 的 作用 。 等 完成 信号 传递 后 ,Ca 又 被 迅速 泵 出 
胞 外 或 泵 入 胞 内 Ca?* HE , 胞 质 中 游离 Ca 浓度 又 回落 到 静 息 态 水 平 ,同时 Ca 也 与 受 体 蛋白 分 
离 。 大 量 研究 表明 ,植物 细胞 受到 不 同胞 外 信号 刺激 (光照 \ 盐 处 理 、 激 素 等 ) 后 , 胞 质 游离 Cat 
浓度 都 会 有 一 个 短暂 的 .明显 的 升 高 ,或 者 引起 Ca 在 细胞 内 的 梯度 分 布 或 分 布 区 域 化 发 生变 
化 ,其 变化 的 幅度 和 频率 都 不 相同 。 不 同 刺激 信号 的 特异 性 可 能 是 靠 Ca “浓度 变化 的 不 同形 式 
而 体现 的 。 

胞 质 中 Ca 的 稳 态 ( calcium homeostasis) 主要 是 靠 质 膜 . 液 泡 膜 和 内 质 网 膜 等 Ca 转运 蛋白 
(Ca’* translocating proteins ) 来 维持 的 , 某 些 有 机 了 酸 等 钙 歼 合 物 对 胞 质 游离 Ca^ 浓度 也 有 一 定 的 
调节 作用 。Ca 转运 蛋白 主要 有 Ca* - ATP Bi, Ca^ * 通道 和 Ca^ * /nH ”逆向 转运 体 。 植 物 细胞 
RE Ca - ATP 酶 主要 有 两 种 类 型 : 
IEA 型 和 HB 型 ,不 同类 型 的 Ca” - ATP 
酶 具有 不 同 的 同 工 酶 ,而 且 分 别 定 位 于 Ca- 
不 同 细胞 膜 ,但 它们 的 功能 均 是 水 解 
ATP 的 同时 把 胞 质 中 Ca^ RA Ca^* Eo 
Ca ' 通道 负责 Ca’ 由 Ca ' 库 进入 胞 质 。 0 
Caz*ynH* 道 向 转运 体 则 依赖 于 跨 膜 质 “ 
子 梯度 把 Ca ik A Cat 库 , 质 膜 H* - 


Ca^ 








低 [Ca2+] 








ATP 酶 负责 跨 质 膜 H’ 梯度 建立 ,而 液 泡 x E 
BEH* - ATP 酶 和 焦 磷酸 酶 负责 跨 液 泡 CREE Ge ORO 

膜 H' 梯 度 的 建立 。 因 此 , 质 膜 和 液 泡 膜 eg 
RF FRM MH Ca^* 稳 态 具有 重要 作用 。 ( 引 自 王 宝山 等 ,2007) 


植物 细胞 中 Ca^ * 运输 系统 示 于 图 2 -45。 
2.7.2 离子 胁迫 信号 的 接受 和 传递 


离子 胁迫 信号 接受 和 传递 的 确定 , 较 之 渗透 胁迫 信号 接受 和 传递 研究 更 为 困难 和 复杂 。 目 
前 有 两 种 观点 :其 一 是 Na’ 可 以 作为 信号 物质 直接 引起 一 系列 生理 生化 的 响应 ,其 证 据 是 ,许多 
植物 在 低 浓度 NaCl 处 理 下 根系 及 木质 部 液 中 ABA 浓度 并 没有 显著 升 高 ,但 其 生长 等 已 明显 降 
低 ,此 时 根系 及 木质 液 中 Na * 浓度 成 倍增 加 。 另 一 派 观点 是 Na "通过 Ca“ 及 磷脂 酰 肌 醇 信 号 系 
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统 起 作用 。 但 是 Na* 的 受 体 还 不 清楚 。 目 前 认为 膜 蛋白 (如 SOS] , SOSS ) 或 细胞 质 中 任何 Na 
敏感 的 酶 都 可 以 感受 细胞 质 中 Na 浓度 变化 ,而 激活 细胞 膜 Ca 通道 使 细胞 质 中 Ca “浓度 迅即 
升 高 (图 2 -45 和 图 2 - 46) ,继而 通过 SOS 途径 完成 信号 转 导 ( 图 2 -46)。 朱 建 康 等 对 植物 盐 
胁迫 下 SOS 途径 做 出 了 突出 贡献 ,他 们 认为 SOS3 作为 Ca “结合 蛋白 激活 SOS2 ( 蛋白 质 激酶 ) ， 
后 者 激活 SOSI (ik Na ' /H 反 向 转运 体 ) 或 液 泡 膜 上 的 相关 转运 蛋白 ,把 Na * 运 出 细胞 或 区 域 化 
到 液 泡 中 , 以 维持 细胞 质 离子 稳 态 。 但 是 ,Na "的 受 体 及 其 信号 转 导 的 详细 机 制 有 待 深 入 研究 。 








2-46 植物 在 盐 胁迫 下 离子 胁迫 信号 接受 及 转 导 
PL 激酶 :磷酸 吡 哆 醛 激酶 。( 引 自 Turkan 和 Demiral ,2009 ) 


2.8 植物 抗 盐 基 因 工 程 


2.8.1 植物 的 抗 盐 性 是 由 多 基因 控制 的 


植物 的 一 切 生理 功能 都 是 由 基因 控制 的 ,植物 的 抗 盐 性 是 盐 生 植物 的 正常 生理 功能 之 一 , 当 
然 也 是 由 基因 控制 的 。 越 来 越 多 的 事实 表明 ,植物 的 抗 盐 性 是 由 多 基因 控制 的 。 植 物 的 抗 盐 性 是 
多 种 生理 性 状 的 综合 表现 ,由 位 于 不 同 染 色 体 上 的 多 基因 控制 。 从 植物 的 盐 害 的 多 种 表现 和 植物 
抗 盐 的 多 种 生理 特性 以 及 抗 盐 的 多 种 方式 ,都 足以 证 明 植 物 抗 盐 性 不 是 一 个 而 是 多 个 基因 控制 的 。 

盐分 胁迫 对 植物 的 胁迫 效应 ,至 少 包括 三 个 方面 的 效应 :中 渗透 胁迫 效应 ;@ 离 子 胁 迫 效应 ; 
加 由 渗透 胁迫 和 离子 胁迫 引起 的 氧化 胁迫 效应 。 因 此 ,植物 抗 盐 至 少 必须 具备 这 三 方面 的 适应 
性 才 可 能 在 盐 涡 条 件 下 生存 。 

H 20 世纪 90 年 代 以 来 ,关于 抗 盐 基 因 工 程 也 主要 是 围绕 以 上 三 个 方面 进行 的 。 即 有 关 渗 
透 调节 溶质 ( 主要 是 且 氨 酸 和 甜菜 碱 ) 合 成 关键 酶 基因 工程 .离子 区 域 化 关键 转运 蛋白 基因 和 抗 
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氧化 胁迫 关键 酶 基因 工程 。 当 然 , 近 年 来 关于 耐 盐 相关 转录 因子 及 小 分 子 RNA 的 基因 工程 也 取 
得 了 一 定 进展 。 


2.8.2 渗 适 调节 溶质 关键 酶 基因 工程 与 抗 盐 性 


(1) SRS RAXSA 

HABA RK BREA EH Die P B PE FH ORERRA EM DTE. Le Rudulier 
(1982) 首先 在 大 肠 杆菌 、 克 雷 伯 氏 菌 的 研究 中 发 现 , 在 0.83 mmol/L NaCl 培养 基 上 ,这些 菌 丝 便 
不 能 生长 。 在 这 种 培养 基 上 加 入 很 少 的 甜菜 碱 或 睛 氨 酸 便 可 以 消除 或 减轻 对 菌 丝 生 长 的 抑制 作 
用 ,具有 固氮 能 力 的 克 雷 伯 氏 菌 在 0. 8 mmol/L NaCl 环境 中 中 菌 丝 生 长 完全 被 抑制 ,但 在 培养 基 
中 加 入 不 同 浓度 的 甜菜 碱 (0. 01 ~0. 5 mmolL) 则 随 甜 菜 碱 浓 度 的 增加 克 雷 伯 氏 菌 体 的 生长 越 来 
越 好 ,菌落 也 越 来 越 多 。 而 且 且 氨 酸 对 抑制 生长 作用 的 消除 与 甜菜 碱 相 同 。 这 些 结果 表明 ,既然 
外 源 且 氨 酸 和 甜菜 碱 可 以 消除 或 减轻 盐分 胁迫 的 作用 ,那么 内 源 且 氨 酸 和 甜菜 碱 含 量 的 增加 是 
否 可 以 提高 抗 盐 能 力 ? 这 就 需要 在 产生 且 气 酸 或 甜菜 碱 能 力 不 同 的 菌株 上 进行 相关 耐 盐 性 研 
究 。 他 利用 1% 浓度 的 蓝 铃 氨 酸 培养 基 筛 选 高 产 且 氨 酸 的 鼠 伤寒 沙门 氏 菌 突变 菌株 进行 有 关 研 
究 工 作 。 

Le Rudulier 等 先 从 具有 渗透 调节 能 力 而 高 产 有 睛 氨 酸 的 沙门 氏 菌 株 中 纯化 DNA ,用 核 苷 酸 序 
列 专 一 核酸 内 切 酶 (necleotide-sequence specific endonuclease ) ECRI 进行 处 理 ,然后 把 内 切 得 到 的 
DNA 片段 插入 克隆 载体 pBR322 质粒 中 去 ,再 将 这 些 DNA 插入 的 杂交 质粒 引入 不 产生 腊 氨 酸 的 
大 肠 杆菌 突变 体 中 去 ,使 这 些 引 入 杂交 质粒 的 细菌 生长 在 无 且 氨 酸 的 培养 基 上 ERU B SUME 
BA 基因 (来 自 沙门 氏 菌 的 且 氨 酸 BA 基因 ) 的 菌株 在 无 且 氨 酸 培 养 基 上 能 够 生长 ,这 样 就 得 到 了 
新 的 抗 渗透 胁迫 的 克隆 菌株 。 这 些 含 有 及 氨 酸 合 成 基因 的 菌株 对 蓝 铃 氨 酸 具有 抗 性 ,说明 变异 
杂交 菌 与 脐 氮 酸 合成 基因 密切 相关 。 

Le Rudulier FHE AMAR BA 基因 的 质粒 的 限制 性 内 切 酶 图 谱 ,进一步 分 析 发 现 ,在 变异 
菌株 质粒 中 嵌入 pBR322 DNA 的 片段 的 总 长 度 为 10.3 kb, MAR BA 基因 片段 长 度 为 4. 36 kb. 
这 是 首次 从 微生物 细胞 中 分 离 到 且 氨 酸 合成 基因 ,立即 在 全 世界 引起 猴 动 ,从 此 以 后 人 们 开始 了 
对 高 等 植物 抗 盐 基 因 工 程 广泛 探索 ,直到 上 个 世纪 90 年 代 在 全 世界 范围 内 掀起 了 植物 抗 逆 基因 
工程 高 潮 。 

进一步 研究 表明 ,吡咯 啉 -5 — 羧 酸 合成 酶 (A'-pyrroline-$-carboxylate synthetase:p5cs) ,又 称 
吡咯 啉 -5 — 羧 酸 还 原 酶 ,是 且 氨 酸 合成 的 限 速 酶 ,把 菜豆 的 该 基因 在 烟草 中 过 量 表达 ,后 者 在 非 
WB TAL P SR Bn 14 倍 , 其 抗 脱水 性 也 显著 提高 ,但 也 有 许多 相反 报道 ,这 方面 工作 没 
有 取得 突破 性 进展 ,也 没有 得 到 真正 有 实践 应 用 价值 的 转基因 抗 盐 植 物 。 

(2) 甘露 酵 合成 相关 基因 

高 等 植物 中 只 有 少数 植物 ( 如 伞 形 科 的 芹菜 等 ) 在 盐 和 干旱 条 件 下 积累 甘露 醇 。 但 高 等 植 
物 (参考 本 书 图 2 -37) 与 大 肠 杆菌 的 甘露 醇 生物 合成 途径 不 同 ,后 者 由 NAD 依赖 的 甘露 醇 脱 
ARIETE 6 -磷酸 果糖 产生 1 - 磷酸 甘露 醇 ,再 在 磷酸 酶 的 作用 下 生成 甘露 醇 。Tarczynsri 等 
(1992 , 1993 ) 利 用 代谢 工程 原理 ,成 功 地 将 甘露 醇 脱 氢 酶 基因 导 人 烟草 中 ,使 烟草 的 还 原 碳 和 能 
量 ( 例 如 NADH ) 部 分 合成 甘露 醇 ,使 转基因 烟草 抗 盐 能 力 大 大 提高 ,能 在 250 mmol/L NaCl 溶液 
中 完成 生活 史 ,当时 也 引起 的 巨大 钞 动 。 很 可 惜 ,国内 外 许多 同行 做 了 大 量 工作 ,没有 重复 出 相 


93 





2 kee ENEWS 


同 的 结果 。 看 来 转 一 个 基因 大 幅度 提高 植物 抗 盐 性 是 很 难 的 。 后 来 利用 大 肠 杆菌 中 的 NAD * f 
赖 的 甘露 醇 脱 氧 酶 基因 转化 烟草 和 拟 南 芥 , 则 该 酶 催化 6 - 磷酸 果糖 产生 1 - 磷酸 甘露 醇 ,后 者 
在 磷酸 酶 的 作用 下 生成 甘露 醇 。 转 基因 拟 南 芥 的 抗 盐 性 也 有 一 定 程度 提高 。 

(3) 棉 子 糖 族 寡 糖 生物 合成 的 关键 酶 基因 

到 目前 为 上 , 肌 醇 半 乳 糖苷 已 知 的 唯一 功能 就 是 作为 棉 子 糖 族 塞 糖 合 成 的 半 和 乳糖 基 供 体 ,而 
它 又 是 由 肌 醇 半 乳 糖 合 酶 催化 合成 的 。 因 此 认为 肌 醇 半 乳 糖 合 酶 是 棉 子 糖 族 窒 糖 (RFOs) 生 物 合 
成 的 关键 酶 ,而 肌 醇 半 乳 糖 背 的 合成 可 能 也 是 棉 子 糖 族 寡 糖 (RFOs) 生 物 合成 的 关键 调控 步 又 。 

Liu (1998) 从 菜豆 种 子 鉴定 出 GOLS 转录 本 , 当 植 株 暴 露 在 冷 胁迫 下 ,GOLS 在 营养 组 织 
的 表达 丰 度 增加 。Takahashi & (1994 ) 在 水 稳 幼苗 中 发 现 一 种 mRNA ,随后 确认 为 编码 GOLS, 
4 % 和 渗透 胁迫 时 积累 ,但 ABA 处 理 没有 反应 。Sprenger 和 Keller(2000) 说 明 转 运 RFOs A iit #8 
冻 的 Ajuga reptans 营养 组 织 有 两 个 明显 不 同 的 都 受 冷 上 调 的 GOLS 基因 , 其 转录 部 位 不 同 ， 
GOLSI 在 叶肉 细胞 ,G0LS2 FED ABER. 7 个 COLS 基因 也 在 拟 南 芥 中 得 到 鉴定 ,和 且 其 中 至 少 
3 个 基因 (41GOLSI ,AtGOLS2 Fil AtGOLS3 ) f^] mRNA 存在 于 成 熟 干燥 的 种 子 中 ,并 分 析 鉴 定 了 这 3 
个 基因 在 营养 组 织 的 表达 情况 ,水 、 盐 胁迫 上 调 AtGOLS1 , AtGOLS2 的 表达 , 冷 没 有 作用 ;而 At- 
GOLS3 只 在 低温 胁迫 下 诱导 表达 。A4tGOLS2 的 过 量 表达 引起 内 源 性 的 肌 醇 半 乳糖 苷 和 棉 子 糖 的 
增加 ,降低 了 蒸腾 ,提高 了 转基因 拟 南 芥 的 耐 旱 性 。Downie 5& MF pi ( Lycopersicon esculentum 
Mill. “Moneymaker” ) 种 子 克隆 得 到 COLS ,分 析 了 该 基因 在 种 子 和 幼苗 中 的 表达 ,在 萌发 的 种 子 
GOLS( LeGOLS — 1) mRNA 的 积累 受 失 水 诱导 ,不 受 低温 诱导 ;而 缺 水 低温 都 诱导 LeGOLS -1 在 
叶 中 积累 。LeGOLS -了 在 种 子 和 叶 中 的 表达 模式 与 RFOs 在 植物 胁迫 抗 性 中 的 作用 密切 相关 。 
关于 棉 子 糖 族 寡 糖 生物 合成 的 关键 酶 基因 在 植物 抗 盐 性 中 的 作用 还 要 深入 研 究 。 

(4) 甜菜 碱 

与 且 氨 酸 和 甘露 醇 相 比 ,近年 来 对 甜菜 碱 合成 酶 基因 工程 工作 进展 较 大 。 其 道理 也 比较 清 
RE ,因为 盐 生 植物 及 耐 盐 植物 利用 甜菜 碱 进 行 渗透 调节 及 提高 抗 盐 性 ,而 非 盐 生 植物 (如 作物 玉 
米 等 ) 则 不 具有 这 种 特性 。 许 多 转 BADH 等 甜菜 碱 合成 酶 基因 植物 抗 盐 性 明显 提高 。 


2.8.3 离子 区 域 化 转运 蛋白 基因 工程 与 抗 盐 性 


(1) 膜 质子 泵 

细胞 膜 日 ”- ATPase 与 液 泡 膜 上 H' - ATPase 和 H* — PPase 主要 负责 建立 和 维持 胞 质 
( -120 ~ -200 mV) 和 液 泡 ( +50 mV ) 的 跨 膜 电 化 学 势 梯度 ,从 而 驱动 各 种 溶质 的 次 级 转运 。 

质 膜 H* — ATPase 由 多 基因 家 族 编码 ,如 番茄 有 7 个 基因 , 拟 南 芥 有 10 个 基因 。 各 等 位 基 
因 的 表达 可 以 特异 地 受到 调控 ,这 些 调控 因素 包括 时 间 、 器 官 及 其 发 育 阶 段 、 化 学 条 件 及 环境 诱 
导 因 子 。 最 近 对 拟 南 芥 质 膜 H' — ATPase 基因 AHA, 28 384K aha4 -1 的 研究 表明 质 膜 H* - AT- 
Pase 可 决定 植物 耐 盐 性 。4HA4, 主 要 在 根 内 皮层 和 花 中 表达 。4H4, 突 变 ,造成 75 或 110 mmol/L 
NaCl 胁迫 下 aha4 -1 植株 根 及 地 上 部 分 生长 比 野 生 型 明显 减 小 ,并 且 其 叶 中 Na* /K" 比 对 照 增 
加 4 -5 倍 。 这 些 结果 也 充分 表明 AHA4 调控 Na 跨 内 皮层 流动 。 

植物 液 泡 膜 日 ”- ATPase AI H* -PPase 水 解 ATP 和 焦 磷酸 把 H' 泵 入 液 泡 产生 跨 膜 质 子 梯 
度 。 植 物 液 泡 膜 日 ”- ATPase 有 13 个 亚 基 组 成 ,每 个 亚 基 由 1 ~3 个 等 位 基因 编码 ,而 且 这 些 基 
因 分 别 位 于 不 同 染 色 体 上 。 所 以 ,关于 该 酶 的 转基因 工作 较 少 。 盐 胁迫 激活 液 泡 膜 H* -ATPase 
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酶 活性 和 质子 泵 的 H 转运 能 力 ,在 液 泡 膜 两 侧 建立 质子 梯度 。 这 些 激活 包括 蛋白 丰 度 提高 , 动 
力学 特征 改变 , 亚 基 成 分 变化 及 表达 调控 的 变化 。 

植物 液 泡 膜 机” - PPase 参与 H 向 液 泡 内 的 转运 ,负责 调控 胞 质 pH 和 焦 磷酸 代谢 。 一 般 认 
为 液 泡 膜 H* - PPase 由 单 基因 编码 , 它 的 过 量 表达 有 可 能 增加 质子 驱动 力 从 而 提高 植物 的 耐 盐 
性 。 的 确 , 异 源 表达 拟 南 芥 液 泡 膜 H - PPase 恢复 了 盐 敏 感 酵母 突变 体 的 耐 盐 性 ;过 量 表达 拟 南 
芥 液 泡 膜 H* - PPase 的 4YP; 明显 增加 了 转基因 植株 跨 液 泡 膜 质子 梯度 ,促进 了 AtNHX1 所 介 导 的 
Na*/H* 逆向 转运 活性 ,将 Na ”区 隔 化 至 液 泡 ,因而 明显 增加 了 转基因 植株 耐 盐 性 及 抗旱 性 。 

(2) K',Na' 转运 蛋白 

在 正常 生理 条 件 下 ,植物 胞 质 K "浓度 相对 较 高 (100 ~ 150 mmol/L) ,而 Na 浓度 相对 较 低 
(1 ~10 mmol/L) ARAR K^/Na' th. K^ 涉及 植物 许多 生理 过 程 包 括 酶 活性 调节 、 和 蛋白 质 合 
成 及 渗透 调节 等 ,并 且 是 唯 种 植物 所 必需 的 以 相对 高 浓度 存在 的 阳离子 。 因 此 ,保持 胞 质 
K 浓度 ,使 其 高 于 一 特定 值 ,对 于 植物 的 生长 及 耐 盐 性 都 是 非常 必要 的 。 在 盐 渍 化 土壤 中 ,Na” 
是 一 种 主要 的 有 害 离子 。 因 为 许多 细胞 质 酶 活性 对 Na’ 都 非常 敏感 ,因而 过 高 的 Na "会 对 植物 
造成 伤害 。 因 此 ,在 盐 渍 化 土壤 中 ,植物 要 想 正常 生长 ,发育 并 完成 其 生活 史 ,必须 保持 一 较 低 的 
胞 质 Na 浓度 。 要 想 保 持 低 的 胞 质 Na 浓度 ,植物 细胞 应 限制 Na’ 内 流 ,增加 Na -的 外 排 ,或 者 
把 其 区 隔 化 至 滚 泡 中 。 其 大 体 过 程 为 :Na ' 通过 离子 通道 大 量 “ 涌 入 " 胞 质 ,H* -RA Na*/H* 
逆向 转运 蛋白 等 离子 跨 膜 转运 蛋白 被 激活 ,它们 协调 工作 以 驱动 Na * 外 排 和 运 入 液 泡 , 最 终 形成 
胞 外 、 胞 质 \ 液 泡 三 者 间 的 离子 平衡 。 

盐 清 生境 中 ,植物 细胞 质 膜 内 负 外 正 的 膜 电 势 和 胞 外 Na 浓度 的 升 高 建立 起 的 Na" 电化 学 
势 梯度 ,都 有 利于 Nat 从 外 界 环境 到 植物 细胞 内 的 被 动 运输 。 虽 然 植物 对 Na* 的 吸收 机 制 目 前 
还 不 清楚 ,但 K* FII Na’ 的 水 合 半径 非常 相似 ,运输 蛋白 很 难 把 它 区 分 开 , 因 而 各 种 证 据 均 显示 
Na 可 竞争 K’ 跨 膜 运 输 进 入 细胞 。 

一 般 认为 Na’ 运 和 植物 细胞 的 途径 在 2.6.5 中 已 经 详细 介绍 。 包 插 内 向 整流 K* 通道 KIRCs 
(K* inwardly rectifying channels) ,外 向 整流 KK: 通道 KORCs(K* outwardly rectifying channels ) 和 电 
压 不 依赖 型 阳离子 通道 VICs( voltage-independent channels) ,. 非 选择 性 阳离子 通道 NSCCs( non selec- 
tive cation channels) 和 高 亲 和 K’ 运输 体 (KUP - HAK: K* uptake transporter-high affinity K* trans- 
porter; HKT) ,它们 都 参与 K 运输 ,也 控制 Nat 内 流 ,是 Na* ,K* 内 流 系统 调节 者 (regulator)。 因 为 
AtHKT] 主要 在 植物 根 中 表达 ,因而 它 也 可 能 控制 Na * 进入 木质 部 进而 控制 Na * 向 地 上 部 分 的 运 
输 。 用 分 子 克 隆 技术 已 使 若干 与 植物 钾 、 钠 转运 有 关 的 基因 得 以 克隆 ,相关 基因 见 表 2 -23。 





表 2-23 与 植物 钾 转运 相关 基因 及 其 功能 ( 引 自 王 宝 山 等 ,2002) 
六 
AKTI 拟 南 芥 ” 镍 通道 基因 ,负责 低 亲 和 K?* 吸收 或 者 是 双亲 和 KK* 吸收 
KAT] 拟 南 章 FRA , 介 导 K- 的 累积 和 转运 ,调节 气孔 细胞 的 渗透 压 控制 气孔 的 运动 
HKTI JE PUBL, Sp SS URL K * 吸收 以 和 KK*/Na’ 共 运 转 , 可 能 增强 Na* 替代 K* 的 能 力 
KSTI 马铃薯 FAA TS Kh RAS LUST S ^CTL AIL 18 ae ALD 
AtKUP] 拟 南 草 ”双亲 和 K: 吸收 载体 基因 
HAKI KH RRA SP SRA KRKA K * /Na * 共 运 转 , 可 能 增强 Na’ ER K* 的 能 力 
KCOl 拟 南 芥 。 钾 通 道 基因 ,调控 木质 部 液 的 K* 浓度 ,参与 K* 从 根 向 地 上 部 分 的 长 距离 运输 
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Na* 从 细胞 内 排出 需要 道 着 其 电化 学 势 转运 ,是 一 个 主动 运输 的 过 程 。 某 些 海藻 的 质 膜 上 
存在 Na* - ATPase ,水 解 ATP 驱动 Na" 向 胞 外 运输 。Shono 等 (2001 ) 第 一 次 在 低 等 植物 细胞 金 
藻 (Heterosigma akashiwo) 用 RACE 技术 从 cDNA 克隆 得 到 H. akashiwo Na* — ATPase 基因 HANA, 
该 基因 编码 1 330 个 氨基 酸 的 多 肽 ,和 Na*/K* ATPase W a- TEA 40% 的 同 源 性 。 目 前 ,在 高 
等 植物 中 还 没 发 现 Na* — ATPase 的 存在 。 

”高 等 植物 的 排 Nat 机 制 主要 与 质 膜 Na /H * 逆向 转运 蛋白 有 关 , 质 膜 H* - ATPase 水 解 
ATP 产生 能 量 把 H ' 从 细胞 质 中 泵 出 细胞 ,产生 跨 质 膜 H' 电化 学 势 梯度 ,驱动 质 膜 上 的 Na * /H* 
道 向 转运 蛋白 ,使 H’* 顺 其 电化 学 势 进入 细胞 ,同时 Nat 逆 其 电化 学 势 排出 细胞 。 现 在 , 质 膜 
Na*/H'!' 道 向 转运 蛋白 活性 已 在 许多 高 等 植物 中 检测 到 。 大 洋 洲 滨 蒙 ( htriplex nummularia) 质 膜 
道 向 转运 体 活 性 随 NaCl 浓度 的 升 高 而 增强 。 目 前 研究 比较 深入 的 质 膜 Na* AH' 逆向 转运 蛋白 
Jg RS ER SOS1 (Salt Over Sensitive 1) , SOSI 为 相对 分 子 质量 为 127 x 10° 的 多 肽 ,其 N -末端 
有 12 个 跨 膜 区 ,C -末端 有 一 个 长 的 亲 水 尾巴 。SOS1 跨 膜 区 与 细菌 及 真菌 质 膜 Na"7/ 开 ”逆向 转 
运 体 有 非常 高 的 序列 相似 性 。 对 sos] 突变 体 大 量 等 位 基因 进行 序列 分 析 发 现 SOS1 的 跨 膜 区 及 
亲 水 尾部 对 于 植物 耐 盐 性 都 非常 重要 。 最 近 对 ASOS - promoter - GUS 转基因 拟 南 芥 进行 分 析 
发 现 SOS] 主要 在 根 尖 表皮 细胞 和 根 荆 叶 木质 部 或 共 质 体 边界 薄 壁 细胞 中 表达 。 在 拟 南 草 中 过 
量 表达 ASOSI 明显 增加 了 植物 的 耐 盐 性 ,进一步 证 明 SOS] 及 Na' 外 排 对 于 植物 耐 盐 性 的 重要 
作用 。 

无 论 是 盐 生 植物 还 是 非 盐 生 植 物 细胞 质 的 酶 都 对 Na * 非常 敏感 。 为 了 把 胞 质 内 的 Na "保持 
在 非 毒 性 水 平 ,许多 植物 把 Na" 区 隔 化 人 液 泡 。Na' 区 隔 化 至 液 泡 ,一 方面 减少 了 胞 质 Na" 浓 
度 , 避 免 胞 质 过 高 Na 对 生理 代谢 的 干扰 ; 另 一 方面 减 小 了 植物 细胞 的 水 势 ,促进 植物 从 外 界 吸 
水 ,从 而 有 利于 植物 在 盐 涡 化 土壤 中 的 生存 。 这 种 作用 一 般 认为 是 通过 液 泡 膜 上 的 Na*/H* 3X 
向 转运 体 完成 的 。 对 液 泡 膜 上 Na "7/H -逆向 转运 蛋白 的 研究 始 于 酵母 。Nass( 1997 ) 在 筛选 酵母 
的 Calcineurin 突变 体 (cnbl ) 的 抑制 子 时 发 现 了 一 个 与 耐 盐 性 有 关 的 新 基因 NHX1 , 它 编码 Na*/ 
H' 逆向 转运 蛋白 ,定位 于 前 液 泡 膜 和 液 泡 膜 上 负责 Na -的 区 隔 化 。 多 方面 的 证 据 证 明 酵 母 中 去 
BR Na' 毒害 的 机 制 可 能 与 植物 相同 。 

自 第 一 次 在 甜菜 贮藏 组 织 的 液 泡 膜 囊 泡 检 测 到 液 泡 Na" /AH -逆向 转运 蛋白 的 活性 后 ,已 在 
许多 植物 如 甜菜 、 冰 叶 日 中 花 、 碱 茵 等 中 检测 到 液 泡 膜 Na /H 逆转 运 活 性 。 拟 南 芥 基 因 组 测序 
鉴定 出 与 酵母 NHXJ 非常 相似 的 ACNHXT , 随 之 ,水 稻 、 冰 叶 日 中 花 、 碱 茵 等 高 等 植物 液 泡 膜 Na*/ 
H'’ 道 向 转运 蛋白 基因 相继 克隆 ,分 别 为 OsNHX1 , McNHXI , SsNHX1, FA TMpred 软件 分 析 
OsNHX1 \SsNHX1 序列 ,可 推测 到 12 个 跨 膜 区 域 ,这 些 跨 膜 区 高 度 保守 ,对 Na' AH' 逆向 转运 蛋 
白 的 转运 功能 非常 重要 。 

Apse 等 (1999 ) 在 拟 南 芥 中 过 量 表达 ANHA 基因 发 现 :转基因 植株 液 泡 膜 Na*AH' 逆向 转 
运 活性 比 野 生 型 植株 要 高 得 多 ,并且 这 种 Na" /H -逆向 转运 蛋白 活性 的 升 高 和 AtNHXI1 BAR 
达 量 增加 是 一 致 的 ,在 200 mmol/L NaCl 胁迫 条 件 下 ,转基因 植株 的 生长 未 受 影 响 。 提 高 的 液 泡 
膜 Na’ AH’ 逆向 转运 蛋白 运 活性 伴随 着 液 泡 中 区 隔 化 的 Na 浓度 的 升 高 ,有 力 地 支持 了 Na’ 区 
隔 化 在 耐 盐 中 的 作用 。 利 用 基因 工程 手段 ,Zhang 5€ (2001a, b) EBM, MH PU RRA 
AtNHXI - Na* /H * 逆向 转运 蛋白 ,得 到 了 世界 上 第 一 批 真正 意义 上 的 耐 盐 作物 ,用 200 mmol/L 
NaCl 溶液 浇灌 转基因 植株 , 仍 可 正常 生长 并 结实 。 
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28 植物 抗 盐 基 因 工 程 


2.8.4 植物 抗 氧化 酶 基因 工程 与 抗 盐 性 


高 等 植物 的 抗 氧化 系统 由 酶 促 抗 氧化 系统 和 非 酶 促 抗 氧化 系统 组 成 ,前 者 称 为 抗 氧化 酶 ,后 
者 称 为 抗 氧 化 剂 。 

非 酶 促 抗 氧 化 剂 主要 是 一 些 低 相 对 分 子 质量 的 化 合 物 , 主 要 包括 维生素 E( 生 育 酚 ) .维生素 
C( 抗 坏 血 酸 ,AsA)、B — 8835 PX (CAR) .还 原型 谷 胱 甘 肽 (CSH) .类 黄酮 (FLA) .黄酮 醇 . 生 物 
碱 (ALK) .多 元 醇 ( 如 甘露 醇 ) 等 ,植物 细胞 中 每 种 非 酶 促 抗 氧 化 剂 都 有 一 系列 酶 催化 合成 。 通 
过 基因 工程 手段 提高 非 酶 促 抗 氧化 剂 含 量 来 提高 抗 盐 性 工作 较 少 。 

酶 促 抗 氧化 系统 为 植物 体 提 供 了 高 效 而 专 一 的 ROS 清除 体系 , 抗 氧化 酶 主要 包括 过 氧化 物 
酶 (peroxidase , POD) 、 谷 胱 甘 肽 过 氧化 物 酶 ( glutathione peroxidase, GPX) .抗坏血酸 过 氧化 物 酶 
( ascorbate peroxidase , APX ) , SOD , it UE S BE ( catalase, CAT) 、 谷 胱 甘 肽 还原 酶 ( glutathione re- 
ductase , GR) .脱毛 抗坏血酸 还 原 酶 ( dehydroascorbate reductase ,DHAR) . 单 脱 氨 抗坏血酸 还 原 酶 
( monodehydroascorbate reductase, MDAR) . 4° EH Ak -S -转移 酶 ( glutathione S-transferases, GST ) 
等 ,这 些 酶 所 催化 的 反应 及 其 功能 参考 本 书 表 1 -1。 近 年 来 关于 过 表达 编码 抗 氧 化 酶 基因 提高 
植物 抗 逆 性 做 了 大 量 研究 ,特别 是 SOD 和 APX 的 工作 较 多 。 如 Bowler 等 1991 年 过 量 表达 烟草 
( Nicotiana plumbagnifolia ) 的 线粒体 Mn - SOD 可 提高 男 一 种 烟草 (Nicotiana tabacum) 的 抗 氧 化 胁 
迫 的 能 力 ,将 cAPX 过 量 表达 于 烟草 叶绿体 中 提高 了 转基因 烟草 的 耐 盐 和 耐 旱 性 (Badawi 等 ， 
2004), 。 类 似 的 转基因 工作 还 有 很 多 ,结果 也 不 尽 一 致 ,都 没有 大 幅度 提高 转基因 植物 的 耐 盐 性 。 
这 也 不 难 理解 ,一 方面 植物 抗 盐 是 多 基因 控制 的 。 另 一 方面 , 酶 促 和 非 酶 促 抗 氧化 系统 并 不 是 孤 
立 的 ,而 是 相互 联系 ,相互 作用 ,彼此 构成 一 个 复杂 的 抗 氧化 网 络 。 高 等 植物 不 同 的 细胞 器 都 有 
特异 的 ROS 清除 系统 ,能 够 高 效 的 清除 该 部 位 产生 的 ROS ,尤其 是 在 各 种 胁迫 条 件 下 ,不 同 清除 
系统 的 相互 协调 作用 为 植物 细胞 清除 ROS 提供 了 一 个 高 效率 的 体系 。 所 以 , 转 单一 抗 氧化 酶 基 
因 很 难 达 到 目的 。 


2.8.5 植物 抗 盐 基 因 工 程 值得 思考 的 问题 


利用 遗传 工程 培育 耐 盐 品 种 是 一 项 非常 复杂 的 工程 , 它 涉及 多 个 学 科 , 因此 这 不 是 一 个 学 科 
所 能 完成 的 。 植 物 生 理学 家 要 将 植物 抗 盐 生 理 背 景 提 供给 遗传 工程 学 家 , 遗传 工程 学 家 在 此 基 
础 上 分 离 和 克隆 抗 盐 基因 ,将 抗 盐 基因 转 人 到 不 抗 盐 的 但 有 重要 经 济 价值 的 植物 中 ,并 让 这 种 基 
因 性 状 充分 表达 ,并 能 遗传 到 后 代 ,这样 才能 完成 植物 抗 盐 品种 的 选 育 。 植 物 生理 学 家 还 要 研究 
这 些 抗 盐 基因 的 功能 。 

作为 植物 生理 学 ,今后 应 致力 于 植物 耐 盐 生 理 的 分 子 基 础 的 研究 ,要 澄清 耐 盐 植 物 和 盐 敏 感 
植物 , 即 耐 盐 与 不 耐 盐 的 分 子 生理 基 础 差异 是 什么 ?例如 耐 盐 细胞 的 关键 酶 .关键 代谢 反应 R 
体 反应 部 位 等 ,如 能 把 这 些 问题 澄清 ,提供 给 遗传 学 家 , 则 遗传 工程 的 工作 就 可 能 更 有 效 。 遗 伟 
学 家 应 当 从 控制 耐 盐 性 关键 代谢 因子 分 离 克 隆 出 关键 抗 盐 基 因 , 近 来 有 一 些 人 提出 他 们 已 成 功 
分 离 出 抗 盐 基 因 ,到 目前 已 经 克隆 出 数 十 种 抗 盐 应 答 基 因 ,认为 都 是 抗 盐 基 因 ,理由 是 它们 与 搞 
盐 性 有 关 。 但 是 ,作为 植物 的 一 个 功能 特性 的 抗 盐 性 ,植物 体 中 与 其 有 关 的 因子 太 多 了 ,那么 , 关 
键 因 子 是 什么 ? 这 种 基因 与 植物 抗 盐 性 的 关系 如 何 ? 如 果 细 胞 丢掉 这 个 因子 , 抗 盐 性 受到 什么 
影响 ?这 些 问 题 一 定 要 和 弄 清楚 。 
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植物 耐 盐 性 是 由 位 于 不 同 染 色 体 上 的 多 基因 控制 的 , 转 入 一 个 或 两 个 基因 不 能 解决 根本 问 
题 ,应 当 同 时 研究 如 何 导入 多 基因 问题 ,采用 染色 体 置换 、 附 加 染色 体 方法 、 细 胞 不 对 称 性 融合 等 
手段 提高 植物 的 耐 盐 性 。 另 外 ,对 盐 生 植物 的 cDNA 基因 库 图 谱 的 全 面 研究 ,逐个 基因 进行 功能 
分 析 ,确定 抗 盐 基 因 的 数目 ,每 一 种 抗 盐 基 因 的 功能 ,都 一 一 研究 清楚 , 那 时 ,转基因 植物 就 有 可 
能 获得 了 。 

在 目前 情况 下 ,利用 盐 胁迫 诱导 的 组 织 专 一 性 高 效 启动 子 , 对 Na* K 等 离子 转运 体 基因 进 
行 操作 ,使 转基因 植物 在 盐 胁迫 下 保持 细胞 Na* /K - 稳 态 ,可 能 是 转基因 提高 植物 抗 盐 性 的 方向 
之 一 。 其 次 关于 盐 胁迫 中 有 关 信和 号 转 导 元 件 ,如 接受 盐分 胁迫 的 受 体 基 因 及 其 盐 胁 迫 信号 转 导 
途径 上 游 抗 盐 关 键 基因 (如 转录 因子 ) 的 转基因 工作 也 是 重要 方向 。 

第 三 ,关于 自由 基 清 除 关键 酶 ,特别 原 位 清除 酶 基因 工程 也 是 值得 探讨 的 。 

近年 来 , 越 来 越 多 的 事实 表明 某 些 非 编码 小 RNA 在 植物 抗 盐 中 也 可 能 具有 重要 作用 。 

总 之 ,虽然 植物 抗 盐 性 是 一 个 十 分 复杂 的 问题 ,是 多 基因 控制 的 ,但 随 着 抗 盐分 子 机 理 研究 
的 不 断 深入 ,人 们 一 定 会 利用 现代 生物 技术 培育 出 抗 盐 性 强 的 优质 作物 新 品种 。 
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盐 生 植 物 与 非 盐 生 植物 有 何 异 同 ? 请 解释 盐 生 植物 抗 盐 的 可 能 原因 。 

植物 细胞 对 Na* .K* 吸收 的 特点 是 什么 ?” 阑 述 NaCl 胁迫 下 植物 在 细胞 .组 织 和 器 官 水 平 上 维持 Na* 、 
K " 稳 态 的 机 制 及 其 与 植物 抗 盐 性 的 关系 ? 

植物 细胞 离子 稳 态 指 什么 ”NaCl 胁迫 下 植物 细胞 如 何 维持 细胞 质 Na" KA? 

你 认为 今后 植物 抗 盐 机 理 及 抗 盐 基 因 工 程 应 向 哪些 方面 发 展 ?” 为 什么 ? 


. 植物 细胞 在 高 盐 胁迫 下 的 信号 转 导 途 径 有 什么 特点 ? 


3 TX Be 1A AE AS 


从 广义 上 来 讲 , 水 分 逆境 (water stress) 包 括 水 分 过 少 (干旱 ) 和 水 分 过 多 (洪涝 ) ,两 者 均 对 植 
物 生命 活动 产生 伤害 ,但 通常 情况 下 ,或 狭义 地 讲 , 水 分 胁迫 ( 道 境 ) 是 指 干旱 。 

在 各 种 非 生物 环境 胁迫 因子 中 ,干旱 是 导致 作物 产量 下 降 最 主要 的 环境 胁迫 因子 。 TX 
作物 产量 的 影响 在 各 种 非 生物 的 环境 胁迫 因子 中 占 首 位 , 仅 次 于 生物 胁迫 即 病虫害 所 造成 的 损 
失 。 据 统计 ,全 球 干旱 . 半 于 旱地 区 约 占 土地 总 面积 的 36% , 占 耕 地 面积 的 43% ( 陈 善 福 ,1999 ) 。 
在 我 国 ,干旱 和 半 干 旱地 区 约 占 国土 面积 的 172 ,尤其 是 在 我 国 的 西部 和 北部 地 区 ,年 降水 量 少 ， 
且 季 节 分 配 不 均 ,受到 严重 的 干旱 威胁 ,这 也 是 造成 西部 经 济 洁 后 的 一 个 重要 原因 之 一 。 干 时 不 
仅 引 起 作物 减产 ,并 且 致 使 生态 环境 日 益 恶 化 ,引起 生态 危机 。 目 前 由 于 干旱 引起 的 河流 干 润 、 
土地 沙化 .沙尘暴 频 发 .湖泊 湿地 萎缩 .草地 退化 、 森 林 锐 减 \. 生 物 量 和 生物 多 样 性 急剧 下 降 等 一 
系列 生态 环境 问题 ,已 经 严重 威胁 到 人 类 社会 的 可 持续 发 展 ,并 引起 了 全 社会 的 关注 。 干 旱 作 为 
影响 植物 正常 代谢 和 生长 发 育 的 最 主要 的 非 生物 胁迫 因子 之 一 ,对 我 国 的 农业 发 展 . 生 态 环境 建 
设 和 城市 绿化 建设 造成 严重 的 阻碍 。 干 时 在 我 国 普遍 发 生 , 我 国 每 年 由 于 缺 水 造成 国民 经 济 损 
失 达 2000 多 亿 元 。 因 此 ,研究 植物 的 抗旱 机 理 , 提高 植物 的 抗旱 能 力 ,培育 干旱 耐 受 性 的 植物 新 
品种 已 经 成 为 当前 农业 生产 中 的 一 个 迫切 问题 。 


3.1 水 的 结构 和 性 质 


水 分 是 地 球 土 一切 生命 的 源泉 ,没有 水 就 没有 生命 。 生 命 起 源 于 水 ,并 在 代谢 中 依赖 于 水 ， 
这 一 切 都 是 与 水 分 的 性 质 及 作用 密 不 可 分 的 。 


3.1.1 水 的 分 子 结构 特性 


水 分 子 由 1 个 氧 原子 和 2 UF 3 MB (covalent bond) 结合 呈 “V” 型 结构 ,2 个 0-H 
键 间 的 平均 夹 角 约 为 105°( 图 3 -1) 。 因 氧 原子 的 质子 数 比 氧 原子 的 多 , 共 价 键 中 的 一 对 电子 偏 
向 于 0 原子 ,这 使 得 H,0 分 子 中 氧 原 子 一 端 带 部 分 负电 荷 ,H 原子 一 端 带 部 分 正 电 荷 。 使 水 分 
子 成 为 极 性 分 子 (polar molecule) 。 在 相 邻 水 分 子 间 , 带 部 分 负电 荷 的 氧 原子 与 带 部 分 正 电荷 的 
氢 原 子 以 静电 引力 相互 吸引 形成 氨 键 (hydrogen bond ) 。 氢 键 是 一 种 比较 弱 的 键 , 键 能 约 为 
20 kJ * mol ,而 共 价 键 和 离子 键 的 键 能 一 般 在 1 摩尔 几 百 千 焦 , 但 氢 键 要 比 范 德 华 力 ( 大 约 
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4 kJ ,mol-1) 的 键 能 大 。 正 因为 水 分 子 之 间 存 在 
氢 键 ,使 得 部 分 水 分 子弹 合成 水 分 子 聚合 体 
(HO),。, 即 常常 以 缔 合 分 子 的 形式 存在 。 在 液 
态 水 中 缔 合 分 子 与 单 分 子 处 于 平衡 状态 , 缔 合 是 
放 热 过 程 , 解 离 是 吸 热 过 程 。 高 温 时 水 主要 以 单 
分 子 状态 存在 ;温度 降低 时 水 的 缔 合 程度 增 大 ， 。。 
0 CC 时 全 部 水 分 子 缔 合 在 一 起 ,形成 一 个 巨大 的 ”《 风 


人 
dir As. 
Mio 图 3 -1 水 分 子 的 结构 和 氢 键 
3.1.2 水 的 沸点 ( 引 自 王 宝 山 ,2007) 


通常 ,一 种 物质 的 相对 分 子 质量 越 大 , 则 其 沸点 越 高 , 即 在 一 定 温度 下 越 趋 于 呈现 固态 或 液 

态 , 如 甲烷 (CH,) 、 乙 烷 (CzHe) 、 丙 烷 (Cs;Hs)、 正 丁 烷 (CsHio) 的 相对 分 子 质 量 分 别 是 16 .30 .44 
和 58 ,在 室温 下 它们 都 是 气体 ,正成 烷 相 对 分 子 质量 是 72, 其 沸点 增 至 36 CTC。 但 从 图 3 -2 可 
见 ,H,0 的 相对 分 子 质 量 虽 然 只 有 18 , 低 于 同族 氧化 物 H, S, H, Se |H, Te, H, Po 的 相对 分 子 质 量 ， 
bugie 273. 15 K(100 *C) , 远 高 于 其 他 几 种 同族 氢化 物 ,其 原因 就 在 于 氢 键 的 存在 使 水 

合 为 缔 合 分 子 , 相 当 于 扩大 了 水 的 相对 分 子 质量 ,要 使 水 分 子 间 的 氢 键 破坏 ,使 各 分 子 分 离开 
sins 就 必须 提供 较 多 的 能 量 , 即 提高 温度 。 如 果 水 中 没有 和 氢 键 形成 缔 合 分 子 , 那 么 水 在 
193 K( -80 C ) 就 会 沸腾 ,如 此 常温 下 水 即 处 于 沸腾 状态 ,生命 就 不 可 能 存在 于 水 中 了 。 
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图 3-2 和 氢化 物 沸点 的 比较 


3.1.3 水 的 比 热 


在 自然 界 所 有 的 物质 中 ,水 的 比 热 是 最 大 的 , 达 4.18J'g “kK ,这 是 由 水 分 子 的 极 性 和 
分 子 间 氧 键 的 存在 决定 的 ,从 而 使 1 mL 水 升 高 1 入 需要 更 多 的 热量 ,或 1 mL 水 下 降 1 SC 释放 更 
多 的 热量 。 这 意味 着 植物 要 吸收 或 释放 很 多 的 热量 才 会 引起 温度 的 很 小 波动 ,从 而 使 水 分 起 到 
一 种 热 的 缓冲 作用 ,这 有 助 于 维持 植物 体温 的 恒定 。 
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3.1.4 水 的 汽化 热 


在 自然 界 所 有 的 液体 中 ,水 的 汽化 热 也 是 最 大 的 (25 CHA 44 kJ * mol") ,这 意味 着 每 当 水 
分 以 水 蒸气 的 形式 散发 时 ,就 会 带 走 大 量 的 热量 ,这 有 助 于 保护 夏 日 处 于 炎热 日 照 下 的 植物 。 在 
外 界 高 温 高 光 强 下 ,植物 叶片 通过 蒸腾 作用 耗 散 水 分 的 同时 ,会 带 走 叶片 的 大 量 热量 ,从 而 防止 
叶片 被 太阳 入 干 。 有 人 实验 发 现 , 夏 天 能 进行 蒸腾 作用 的 叶片 的 温度 要 比 不 能 进行 蒸腾 作用 的 
叶片 的 温度 低 4 CEA. 


3.1.5 水 产生 的 内 聚 力 .黏附 力 和 表面 张力 


液体 状态 下 同类 分 子 间 的 相互 吸收 力 叫 内 聚 力 (cohesion ) , 液 相 与 固 相 间 的 相互 吸收 力 叫 医 
BH] ( adhesion) 。 若 水 与 某 物 质 的 黏附 表面 张力 中 向 上 
力 大 于 水 的 内 聚 力 , 则 水 可 吸附 在 该 物质 的 组 分 2mrgecsc 
上 ,该 物质 即 为 可 湿 的 ,或 可 浸润 的 ;反之 
则 不 可 湿 或 不 可 温润。 如 水 可 浸润 土壤 
(Si02- ) 滤纸 .CO SO,” 等 ,而 不 可 漫 
WOI SS. RK (surface ten- = 
sion) 是 指 存在 于 空气 -水 界面 的 使 液体 in 
表面 保持 紧张 状态 的 力量 。 由 于 水 分 子 P 
ARN .黏附 力 和 表面 张力 的 共同 作用 而 





向 下 的 重力 
使 水 分 在 毛细 管 中 上 升 一 段 距离 ,这 称 为 teens qtu (nr?hpg) 
毛细 作用 (capilarity) (图 3 -3)。 在 毛细 (a) (b) 
现象 中 水 分 上 升 的 高 度 与 管道 的 半径 成 图 3 -3 水 的 毛细 作用 示意 图 
反比 ,h =1.49 x10-/r。 正 是 由 于 毛细 (a) 毛细 作用 的 产生 ;(b) 毛细 作用 中 力 的 平衡 。 由 于 水 与 玻 


作用 的 存在 ,从 而 使 :D 土 壤 下 层 的 水 分 。 paman Xo FERRIC BMI RE FI, AE 
可 通过 毛细 作用 上 升 , 供 植物 利用 。@@ 细 ”表面 张力 向 上 的 组 分 与 水 柱 的 重力 达到 平衡 为 止 。( 改 自 Nobel, 
胞 壁 的 纤维 素 微 纤 丝 间 有 空隙 ,形成 很 多 “”) 

小 而 弯曲 的 毛细 管 ,这 样 可 使 植物 的 细胞 壁 通 过 毛细 作用 保持 湿润 。@ 蒸 腾 时 气孔 下 腔 细胞 间 
的 毛细 管 产生 的 蒸腾 拉力 是 水 分 上 升 的 主要 动力 。 


3.1.6 水 的 不 可 压缩 性 


和 和 气体 受到 压力 后 容易 压缩 不 一 样 ,液态 水 在 受到 压力 后 其 体积 变化 非常 小 , 换 名 话说 ,如 
果 将 一 个 容器 已 经 装 满 了 水 ,再 要 装 进去 哪怕 是 一 点 的 水 都 会 产生 很 大 的 压力 。 对 植物 细胞 来 
说 ,原生 质 体 在 吸收 满 水 分 之 后 (细胞 相对 体积 为 1) ,如 果 再 继续 吸收 少量 水 分 ,原生 质 体 就 会 
对 细胞 壁 产生 很 大 的 压力 ,这 就 是 植物 膨 压 的 起 源 , 植 物 膨 压 的 存在 对 于 植物 的 生命 活动 具有 相 
当 重 要 的 作用 , 它 是 维持 植物 细胞 分 裂 和 细胞 伸 长 所 必 不 可 少 的 ,同时 也 是 维持 植物 的 固有 姿态 
(尤其 是 草本 植物 ) 所 必需 的 。 


3 干旱 逆境 植物 生物 学 


3.1.7 水 的 透 光 性 


水 分 对 可 见 光 和 紫外 线 具 有 良好 的 透 光 性 ,在 一 些 特 别 清澈 的 海水 和 湖水 中 (特别 是 在 热带 
海洋 ) ,光线 可 以 达到 几 百 米 的 深度 ,这 使 得 沉 水 植物 仍然 可 以 在 水 下 进行 光合 作用 ,直至 透 光 带 
的 下 层 , 低 于 此 处 后 植物 光合 作用 量 低 于 植物 的 呼吸 消耗 ,植物 不 能 存活 。 


3.1.8 水 的 溶解 性 


在 自然 界 所 有 已 知 的 液体 中 ,水 是 溶解 物质 种 类 最 多 的 溶剂 。 这 归功 于 水 本 身 的 适中 的 极 
性 和 极 高 的 介 电 常 数 。 水 的 适中 的 极 性 使 得 水 既 可 以 溶解 无 机 物 ,又 可 以 溶解 有 机 物 。 介 电 常 
数 是 抵消 电荷 间 相互 吸引 作用 的 能 力 的 一 种 测度 。 由 于 水 的 极 性 ,其 带 负 电 的 一 侧 可 以 与 正 离 
子 相 吸引 ,其 带 正 电 的 一 侧 可 以 与 负离子 相 吸 引 , 这 有 效 地 屏蔽 了 电荷 ,降低 了 正 负离子 间 的 静 
电 作 用 力 ,使 之 难以 结合 在 一 起 ,从 而 增加 其 溶解 度 。 


3.2 水 在 植物 生命 活动 中 的 作用 
由 于 水 的 上 述 性 质 ,使 之 成 为 植物 不 可 或 缺 的 重要 组 分 ,水 分 在 植物 体内 的 作用 主要 有 如 下 
几 个 方面 : 
3.2.1 细胞 的 主要 组 成 成 分 


植物 细胞 原生 质 含水 量 一 般 在 其 质量 的 80% 以 上 ,这样 才 可 使 原生 质保 持 溶 胶 状态 ,以 保 
证 各 种 生理 生化 过 程 的 进行 。 如 果 含 水 量 降 低 ,原生 质 由 溶胶 趋 于 凝 胶 状 态 ,细胞 生命 活动 也 随 
之 减弱 。 如 果 原 生 质 失 水 过 多 ,就 会 引起 原生 质 正常 结构 破坏 ,导致 细胞 死亡 。 


3.2.2 代谢 的 重要 原料 
水 是 光合 作用 的 原料 ,并 参与 呼吸 作用 .有 机 物质 合成 和 分 解 过 程 。 
3.2.3 各 种 生化 反应 和 物质 吸收 .运输 的 介质 


植物 体内 绝 大 多 数 生化 过 程 都 是 在 水 介质 中 进行 的 ,而 绝 大 部 分 物质 (无 机 物 和 有 机 物 ) 只 
有 溶解 在 水 中 才能 被 植物 所 吸收 。 同 样 植 物体 内 的 矿物 质 及 有 机 物质 也 必须 以 水 溶液 状态 才能 
通过 输 导 组 织 运 送 到 植物 体 各 个 部 分 。 


3.2.4 保持 细胞 和 个 体 固有 的 姿态 


水 分 可 使 细胞 保持 一 定 的 紧张 度 ,使 植物 枝叶 挺立 ,便于 充分 吸收 阳光 和 进行 气体 交换 , 同 
时 也 可 使 花 打 开放 ,利于 传粉 。 


3.2.5 调节 植物 体 的 温度 


水 分 子 具 有 很 高 的 汽化 热 和 比 热 ,因此 ,在 环境 温度 波动 的 情况 下 ,植物 体内 大 量 的 水 分 可 
维持 体温 相对 稳定 。 在 烈日 暴晒 下 ,通过 蒸腾 散失 水 分 以 降低 体温 ,使 植物 不 易 受 高 温 伤害 。 而 
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在 寒冷 的 情况 下 ,水 较 高 的 比 热 ,可 保持 体温 不 致 驴 然 下 降 。 
3.3 植物 组 织 中 水 分 的 存在 形式 、 状 况 及 其 测定 


3.3.1 水 分 存在 形式 


水 分 在 植物 细胞 内 通常 有 两 种 存在 形式 :束缚 水 和 自由 水 。 束 缚 水 (bound water) 是 指 被 原 
生 质 胶体 颗粒 紧密 吸附 的 或 存在 于 大 分 子 结构 空间 中 的 水 。 它 们 在 体内 不 能 够 移动 ,不 起 溶剂 
作用 ,其 含量 变化 较 小 。 因 为 植物 细胞 的 原生 质 、 膜 系统 以 及 细胞 壁 是 由 蛋白质 .核酸 和 纤维 素 
等 大 分 子 组 成 ,它们 含有 大 量 的 亲 水 基 团 ,与 水 分 子 有 很 高 的 亲和力 ,在 周围 形成 水 化 层 。 自 由 
水 (free water) 是 指 存在 于 原生 质 胶 粒 之 间 液 泡 内 ,细胞 间隙 、 导 管 和 管 胞 内 以 及 植物 体 的 其 他 
组 织 间隙 中 的 .不 被 吸附 .能 在 体内 自由 移动 、 起 溶剂 作用 的 水 。 其 含量 随 植 物 的 生理 状态 和 外 
界 条 件 的 变化 而 有 较 大 的 变化 。 它 主要 供给 蒸腾 的 水 分 .补充 束缚 水 ,并 且 负 担 营 养 物质 的 传导 
和 维持 植物 体 一 定 的 紧张 状态 ,直接 参与 植物 的 生理 生化 反应 。 实 际 上 ,这 两 种 状态 水 分 的 划分 
是 相对 的 ,它们 之 间 并 没有 明显 的 界线 ,只 是 物理 性 质 略 有 不 同 。 

细胞 内 的 水 分 状态 不 是 固定 不 变 的 , 随 着 代谢 的 变化 ,自由 水 与 束缚 水 比值 亦 相 应 改变 。 自 
由 水 直接 参与 植物 的 生理 过 程 和 生化 反应 ,而 束缚 水 不 参与 这 些 过 程 ,因此 自由 水 与 束缚 水 比值 
较 高 时 ,植物 代谢 活跃 ,生长 较 快 , 抗 逆 性 差 ; 反 之 ,代谢 活性 低 、 生 长 缓 烛 ,但 抗 逆 性 较 强 。 例 如 ， 
越冬 植物 组 织 内 自由 水 与 束缚 水 比例 减低 ,束缚 水 的 相对 量 增高 ,植物 生长 极 慢 , 但 抗 逆 性 很 强 。 
在 干旱 条 件 下 ,植物 体内 的 束缚 水 含量 也 相对 提高 ,所 以 早生 植物 生长 缓慢 ,抗旱 性 强 。 当 自由 
水 降低 到 很 低 水 平时 ,原生 质 由 原来 的 溶胶 状态 转变 为 凝 胶 状 态 ,例如 ,风干 的 种 子 , 其 代谢 活动 
几乎 观察 不 到 ,这 时 的 抗 逆 性 也 最 强 。 由 此 可 见 , 影 响 植物 正常 生理 活动 的 不 仅 是 含水 量 的 多 
少 , 而 且 还 与 水 分 存在 状态 有 密切 关系 。 


3.3.2 含水 量 


植物 的 含水 量 ( water content) 是 指 植物 所 含水 分 的 质量 占 鲜 重 的 百分数 。 植 物 的 含水 量 与 
植物 的 种 类 、 器 官 和 组 织 本 身 的 特性 及 其 所 处 的 环境 条 件 有 关 。 不 同 种 类 的 植物 含水 量 不 同 ,水 
生 植 物 的 含水 量 在 90% 以 上 ;中 生 植 物 含水 量 一 般 为 70% ~90% ;而 旱 生 植 物 含水 量 可 低 达 
6% 。 肉 质 植 物 含水 量 高 于 草本 植物 ,而 草本 植物 的 含水 量 一 般 高 于 木 本 植物 。 不 同 发 育 时 期 含 
水 量 亦 不 同 ,一般 幼 嫩 的 植物 比 成 熟 ,衰老 的 植物 含水 量 大 。 不 同 器 官 组 织 含水 量 不 同 , 根 的 含 
水 量 一 般 为 80% ~90% EW 50% ~ 80% . 叶 为 80% ~ 90% .果实 为 85% ~95% 种子 为 5% ~ 
15% ,休眠 芽 约 为 40% 。 植 物 的 含水 量 也 随 外 界 环境 条 件 而 变化 , 凡是 生长 在 荫蔽 ,潮湿 环境 中 的 
植物 ,其 含水 量 比 生长 在 向 阳 .干燥 环境 中 的 植物 含水 量 高 。 一 天 之 中 ,植物 在 早晨 的 含水 量 大 于 
中 午 。 所 以 ,植物 体内 的 含水 量 与 植物 生命 活动 有 密切 关系 ,生命 活动 旺盛 的 部 位 ,含水 量 就 高 。 
在 研究 植物 生理 活动 的 各 种 指标 时 ,常常 要 测定 植物 的 含水 量 。 同 时 作物 含水 量 也 可 以 间接 地 反 
映 出 土壤 的 水 分 供应 情况 。 生 产 上 通常 用 相对 含水 量 (relative water content, RWC ) 作 为 作物 是 否 需 
要 灌溉 的 指标 。 相 对 含水 量 为 植物 实际 含水 量 占 水 分 饱和 时 含水 量 的 百分率 ,可 用 下 式 表 示 : 

RWC(% ) =W /W, 
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3.3.3 水 势 


(1) 水 势 的 概念 及 组 成 

7k #4 ( water potential) 是 一 个 热力 学 术语 ,是 一 个 能 量 单位 , 指 偏 摩尔 体积 水 的 化 学 势 , 即 同 
温 同 压 下 每 偏 摩尔 体积 的 水 化 学 势 差 ( 一 个 系统 中 水 的 化 学 势 与 相同 温度 压力 下 纯 水 的 化 学 势 
之 差 ) 再 除 以 水 的 偏 摩尔 体积 。 水 势 用 水 ,表示 ,单位 为 帕斯卡 。 一 般 也 用 兆 帕 (MPa,1 MPa = 
10° Pa) ,大 气压 (atm ) RE (bar) 作为 水 势 单位 ,它们 之 间 的 换算 关系 是 :1 bar = 0.1 MPa = 
0. 987 atm ,1 标准 atm =1. 013 x 10° Pa =1. 013 bar, 

我 们 规定 纯 水 的 水 势 为 零 ,任何 溶液 的 水 势 由 于 水 分 被 洲 质 吸引 ,降低 了 自由 能 , 皆 为 负 值 。 
水 分 的 移动 和 其 他 物质 一 样 是 顺 着 能 量 梯度 的 方向 进行 的 。 在 任何 两 个 相 邻 部 位 之 间或 两 个 相 
邻 细胞 之 间 ,水 分 总 是 从 水 势 高 处 移 向 水 势 低 处 ,直至 两 处 水 势 差 为 0。 

在 一 个 体系 中 水 势 主 要 有 溶质 势 .压力 势 和 重力 势 几 部 分 组 成 , 即 p, p. €, +h, ABE 
提 到 衬 质 势 。 

溶质 势 ( 或 渗透 势 ) (solute potential,osmotic potential y.) ”是 由 于 溶质 颗粒 的 存在 降低 了 水 
的 自由 能 而 使 体系 水 势 降 低 的 数值 。 溶 质 势 反 映 了 溶液 浓度 对 水 势 的 影响 。 溶 液 的 溶质 愈 多 ， 
其 溶质 势 愈 低 , 因 此 ,任何 溶液 的 水 势 均 低 于 纯 水 的 水 势 而 为 负 值 。 在 渗透 系统 中 ,溶质 势 表 示 
了 溶液 中 水 分 潜在 的 渗透 能 力 的 大 小 ,因此 ,溶质 势 又 可 称 为 渗透 势 。 根 据 van't Horf 公式 v, = 
-iCRT 可 以 计算 出 液体 溶质 势 的 大 小 。 在 植物 细胞 内 ,由 于 细胞 液 中 无 机 离子 、 糖 类 、 有 机 酸 、 色 
素 等 溶质 的 存在 降低 了 水 的 自由 能 而 使 细胞 水 势 降低 。 细 胞 液 中 溶质 的 数量 越 多 ,细胞 液 的 溶 
质 势 就 越 低 。 植 物 细胞 的 溶质 势 会 因 植物 种 类 和 植物 所 在 环境 而 不 同 。 一 般 陆 生 植 物 叶片 细胞 
的 溶质 势 是 -2 ~ -1 MPa, 早 生 植物 叶片 细胞 的 溶质 势 可 以 低 到 - 10 MPa, 

压力 势 (pressure potential,y,) 是 由 于 压力 的 存在 而 使 体系 水 势 改变 的 数值 。 加 正 压 力 会 
使 体系 水 势 升 高 。 在 植物 细胞 内 , 由 于 细胞 吸水 ,膨胀 的 原生 质 体 对 细胞 壁 产生 压力 ( 膨 压 )。 
同时 ,细胞 壁 则 产生 出 一 个 数值 相等 .方向 相反 的 对 原生 质 体 的 压力 ,这 一 压力 的 作用 是 使 细胞 
内 的 水 分 向 外 移动 , 即 等 于 提高 了 细胞 的 水 势 。 这 种 由 于 细胞 壁 压力 的 存在 而 引起 的 细胞 水 势 
增加 的 值 叫 细胞 的 压力 势 (w,)。 细 胞 的 压力 势 一 般 为 正 值 , 在 特殊 情况 下 ,压力 势 也 可 为 负 值 
或 等 于 零 。 例 如 细胞 质 与 细胞 壁 分 离 后 ,细胞 的 压力 势 为 0; 剧烈 燕 腾 时 ,原生 质 体 快速 失 水 收 
缩 ,而 细胞 壁 与 细胞 质 膜 未 能 分 离 时 ,细胞 的 压力 势 为 负 值 。 在 干 润 的 土壤 中 ,土壤 的 压力 势 也 
为 负 值 ,可 达 -2 ~ -4 MPa, 

重力 势 (gravitational potential,y,) ”是 由 于 重力 的 存在 使 体系 水 势 增加 的 数值 , 称 为 重力 
势 。 重 力作 用 使 水 向 下 移动 ,使 处 于 较 高 位 置 的 水 比较 低位 置 的 水 有 较 高 的 水 势 。 当 我 们 所 考 
虑 的 是 在 很 小 范围 内 ( 即 一 个 区 域 与 男 一 区 域 的 高 度 差 不 大 ) 水 的 移动 时 ,水 势 组 成 中 的 重力 项 
(ur, 可 以 略 去 ,因此 在 考虑 植物 的 水 势 时 ,重力 势 一 般 忽 略 不 计 。 

衬 质 势 (matrix potential yn) ”表面 能 够 吸附 水 分 的 物质 即 为 衬 质 ( matrix) (例如 木头 、 淀 
粉 . 蛋 白质 .泥土 ) ,由 于 衬 质 的 存在 而 引起 体系 水 势 降 低 的 值 称 为 衬 质 势 。 在 植物 细胞 内 由 于 存 
在 蛋白 质 .淀粉 和 纤维 素 等 亲 水 衬 质 ,因而 引起 水 势 下 降 。 衬 质 势 的 数值 与 衬 质 的 含水 量 有 关 。 
干燥 的 衬 质 ,其 衬 质 势 很 低 ,jy 和 0; 衬 质 为 水 饱和 时 ur, ET 0 
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衬 质 可 以 通过 三 种 作用 使 水 势 降低 :GD 衬 质 的 表面 与 水 分 子 间 的 吸引 力 使 得 在 衬 质 周围 形成 
水 膜 ,这 部 分 水 的 自由 能 降低 ;@) 灶 质 表 面 所 带 的 固定 电荷 使 得 带 相反 电荷 的 离子 聚集 在 其 周围 。 
这 使 科 质 附近 溶质 的 浓度 升 高 ,从 而 使 溶质 势 降低 ;@ 衬 质 与 其 周围 的 水 间 存 在 的 毛细 现象 使 水 受 
到 拉力 ( 负 的 静水 压力 ) ,降低 水 的 压力 势 。 因 此 衬 质 势 已 经 通过 溶质 势 和 压力 势 计算 在 了 水 势 中 ， 
不 应 再 次 计算 ,但 在 考虑 到 没有 形成 液 泡 的 细胞 ,干燥 的 种 子 和 土壤 时 ,通常 用 衬 质 势 表示 水 势 。 

(2) 测定 组 织 水 势 的 方法 

测定 水 势 的 一 般 原理 是 : 当 植物 组 织 的 水 势 与 其 环境 的 水 势 相等 时 ,在 组 织 与 环境 间 便 不 发 
生 水 分 的 迁移 , 即 组 织 与 环境 间 达 到 动态 平衡 ,这 样 就 可 以 用 环境 的 水 势 来 反映 组 织 的 水 势 。 党 
用 的 方法 有 : 

CD 液 相 平衡 法 ”把 植物 的 组 织 放 人 一 系列 已 知 不 同 浓度 的 溶液 中 (溶质 通常 为 故 糖 .甘露 醇 、 
聚 乙 二 醇 等 ,这 些 物质 不 易 透 过 细胞 的 质 膜 , 且 不 损害 组 织 ) ,经 过 一 段 时 间 后 , 找 出 其 中 组 织 体积 
不 发 生变 化 的 溶液 , 它 表 明 组 织 与 溶液 间 没 有 水 分 的 净 交 换 , 即 二 者 的 水 势 相等 。 根 据 公式 消 ,= 
-iCRT 计算 出 等 渗透 溶液 的 水 势 , 即 为 组 织 水 势 。 常 用 的 方法 有 小 液 流 法 : 先 配制 一 系列 已 知 
浓度 的 蔗糖 溶液 ,各 分 为 两 份 ,在 实验 时 将 植物 材料 切 成 小 块 ,浸泡 在 其 中 的 一 份 芒 糖 溶液 中 ,由 
于 植物 材料 与 疙 糖 溶液 间 水 势 梯度 的 存在 ,导致 芒 糖 溶液 从 植物 材料 中 吸水 , 失 水 或 保持 动态 平 
衡 , 从 而 使 蔗糖 溶液 变 稀 , 变 浓 或 保持 浓度 不 变 ; 实 验 时 为 了 观察 方便 ,经 常 向 蔗糖 溶液 中 加 入 少许 
甲 基 蓝 作为 指示 剂 ,吸取 少量 液体 放 人 另 一 份 等 浓度 蔗糖 溶液 的 中 间 , 观 看 蓝 色 的 小 液 流 在 原 浓度 
莽 糖 溶液 中 的 流动 方向 ,由 此 可 以 找到 与 植物 材料 水 势 相当 的 蔗糖 溶液 浓度 ,计算 出 其 水 势 。 

O 气相 平衡 法 ”该 方法 是 测定 水 势 的 标准 方法 GR 
(图 3 -4) 。 把 植物 组 织 样品 封 人 小 室 中 ,小 室内 装 有 作 ES 
为 温度 传感器 的 热电 偶 (thermocouple) ,热电 侦 上 带 一 泣 ASR TS PA 
水 或 一 定 浓度 的 水 溶液 。 开 始 时 ,水 分 同时 从 组 织 和 液 
滴 燕 发 ,使 小 室内 的 湿度 升 高 , 直至 小 室 中 的 空气 被 水 
蒸气 饱和 或 接近 人 饱和。 此 时 如 果 植 物 组 织 与 液 滴 的 水 
势 相同 , 则 在 组 织 与 液 滴 间 没有 水 分 的 净 迁 移 , 液 滴 的 
温度 将 与 环境 温度 相同 ;如 果 组 织 的 水 势 低 于 液 滴 的 水 
势 ,那么 水 分 将 从 液 滴 蒸 发 ,通过 空气 扩散 ,最 后 被 组 织 
吸收 。 液 滴水 分 蒸发 的 结果 是 使 其 温度 降低 ,蒸发 得 越 
迅速 ( 即 组 织 与 液 滴 的 水 势 差 越 大 ) ,温度 降 得 越 低 ; 反 
过 来 ,如 果 液 滴 的 水 势 低 于 组 织 的 水 势 ,水 分 将 从 组 织 
， 通过 空气 扩散 ,在 液 滴 上 凝结 ,使 液 滴 的 温度 升 高 。 改 
变 液 滴 溶液 的 浓度 (也 就 是 说 改变 液 滴 的 水 势 ) ,有 可 能 找到 一 个 与 组 织 水 势 相同 的 溶液 ,这 时 
液 滴 的 温度 将 不 变 。 如 果 把 植物 材料 换 为 溶液 ,这 种 方法 就 可 以 测定 溶液 的 水 势 。 

最 近 按照 此 原理 又 研发 出 一 种 便捷 的 水 势 仪 :露点 微 伏 压 计 ( 或 纳 伏 压 计 ) , 微 伏 压 计 实际 上 就 
是 一 个 精密 的 电位 计 ,能 准确 测 出 热电 偶 两 端点 温度 差异 而 产生 的 细微 的 电位 变化 。 仪 器 配套 的 
C -52 样品 室 由 一 个 灵敏 的 热电 偶 和 一 个 铝 合金 制 的 隔 热 性 很 好 的 叶 室 组 成 ,实验 时 将 植物 材料 
放 在 叶 品 室内 ,将 叶片 或 组 织 汁液 密闭 在 体积 很 小 的 样品 室内 ,经 一 定时 间 后 ,样品 室内 的 空气 和 
植物 样品 将 达到 温度 和 水 势 的 平衡 状态 。 此 时 ,气体 的 水 势 ( 以 蒸气 不 表示 ) 与 样品 的 水 势 相等 。 






图 3-4 气相 平衡 法 测定 组 织 水 势 
{ 引 自 Taiz 和 Zeiger, 1998) 
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因此 ,只 要 测 出 样品 室内 空气 的 蒸气 压 , 便 可 得 知 植物 组 织 的 水 势 。 由 于 空气 的 蒸气 压 与 其 露点 温 
度 具 有 严格 的 定量 关系 ,该 仪器 便 是 通过 测定 样品 室内 空气 的 露点 温度 而 得 知 其 蒸气 压 。 

CD 压力 平衡 法 ” 即 压 力 室 (pressure chamber) 法 (图 3 -5)。 压 力 室 法 是 一 种 可 以 快速 测定 
植物 大 块 组 织 例如 枝条 完整 叶 的 水 势 的 方法 。 将 欲 测定 的 器 官 从 植株 上 取 下 ,密封 于 钢 制 压力 
室 中 ,使 蕉 的 切割 端 或 叶柄 伸 出 压力 室 。 在 切取 前 ,木质 部 中 的 水 柱 处 于 一 定 的 张力 (拉力 ) 作 
用 下 ,水 柱 被 切断 后 ,会 从 切面 上 被 拉 入 导管 分 子 中 ,切面 因 失 水 而 变 得 无 光泽 。 测 定时 向 压力 
室 通 入 压缩 空气 (或 氮气 ) ,直至 水 分 恰好 重新 回 到 切面 上 ,这 时 可 以 观察 到 切面 变 得 有 光泽 。 
使 水 分 重新 回 到 切面 所 需 的 压力 称 为 平衡 压力 ( balance pressure) , 它 由 仪器 的 压力 表 显 示 。 平 
衡 压 力 与 材料 被 切取 前 存在 于 木质 部 中 的 负 压 力 大 小 相等 ,但 符号 相反 。 木 质 部 中 的 水 势 被 认 
为 与 整个 器 官 的 水 势 十 分 接近 , 因 它 与 周围 的 细胞 密切 接触 。 这 样 只 要 测定 出 木质 部 汁液 的 溶 
质 势 ,就 可 以 得 到 木质 部 水 势 ,也 就 是 整个 右 官 的 水 势 。 又 由 于 通常 木质 部 汁液 的 渗透 势 很 小 
(0.1 ~0.2 MPa) ,而 负 压 的 值 很 大 ,( -1 ~ -2 MPa) ,因此 也 可 以 直接 以 测 得 的 压力 势 近似 代表 
器 官 的 水 势 。 





图 3-5 压力 室 法 测定 组 织 水 势 
( 引 自 Taiz 和 Zeiger, 1998 ) 


(3) 测定 渗透 势 的 方法 

QD 质 壁 分 离 法 ”将 植物 组 织 放 和 人 一 系列 不 同 浓度 的 蔗糖 溶液 中 ,经 过 一 段 时 间 ,植物 细胞 
与 蔗糖 溶液 间 将 达到 渗透 平衡 状态 。 如 果 在 某 一 洲 液 中 细胞 脱水 达到 平衡 时 刚好 处 于 临界 质 壁 
分 离 状态 , 则 细胞 的 压力 势 如 下 降 为 零 。 此 时 细胞 液 的 渗透 势 少 等 于 外 液 的 渗透 势 光 。, 即 少 = 
沙 。, 此 溶液 称 为 该 组 织 的 等 渗 溶 液 ,其 浓度 称 为 该 组 织 的 等 渗 浓 度 , 因 此 ,只 要 测 出 植物 组 织 的 
等 渗 浓度 , 即 可 计算 出 细胞 液 的 渗透 势 y,.。 实 际 测定 时 ,由 于 临界 质 壁 分 离 状 态 难 以 在 显微镜 
下 直接 观察 到 , 故 一 般 均 以 初始 质 壁 分 离 作为 判断 等 渗 浓 度 的 标准 。 处 于 初始 质 壁 分 离 状态 的 
细胞 体积 , 比 吸 水 饱和 时 略 小 , 故 细胞 液 浓缩 而 渗透 势 略 低 于 吸水 饱和 时 的 渗透 势 。 

@ 冰点 降低 法 ” 据 拉 乌 尔 冰 点 下 降 原理 ,任何 溶液 ,如 果 其 单位 体积 中 溶解 的 溶质 的 颗粒 
(分 子 和 离子 ) 总 数目 相同 时 , 则 引起 溶液 冰点 下 降 的 数值 也 相同 。1 mol 的 任何 非 电 解 质 溶解 于 
1 000 g 水 中 , 则 使 水 的 冰点 由 0 C FEZ — 1. 857 "C ;而 1 mol 的 电解 质 溶 于 1000g 水 中 ,其 冰点 
下 降 值 为 离 解 离子 与 未 离 解 的 总 物质 的 量 乘 以 1. 857。 因 此 ,欲求 某 一 溶液 的 溶质 颗粒 数目 ,可 
先 测 其 冰点 下 降 值 ,然后 按 公 式 几 = -iCRT 算出 其 渗透 势 。 目 前 溶液 的 冰点 下 降 值 可 用 冰点 渗 
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透 压 计 测定 ,并 由 仪器 直接 换算 成 颗粒 浓度 即 iC 值 。 
@ 压力 -容积 曲线 法 (P -VV 曲线 法 ) ”该 方法 主要 是 依据 范 特 霍 夫 定律 所 描述 的 渗透 势 与 
溶液 体积 的 关系 : 
y,."V=K 
其 中 =iCRT (iC 为 渗透 溶质 摩尔 数 ,R 为 气体 常数 ,T 为 绝对 温度 ) ,可 以 通过 两 种 方式 将 
上 式 线性 化 ,以 便 用 于 作 图 : , 
y.=V .天 
或 Va, °K 
在 研究 过 程 中 ,V 往往 用 相对 含水 量 (RBC) 表示。 实验 时 将 植物 材料 充分 吸 涨 ,用 压力 室 同 
2b BU RE BOOKA Gh) A RWC 的 变化 ,以 每 次 施加 的 压力 为 纵 坐 标 ,相应 的 体积 变化 (V 或 RWC) 为 
横 坐 标 制作 (图 3 -6). MA P-V 曲线 上 除 推出 样品 的 饱和 渗透 势 和 直接 得 到 渗透 势 外 还 可 测 出 
总 含水 量 .相对 含水 量 、 脱 压 消失 点 时 的 相对 含水 量 .平均 膨 压 值 . 总 体 弹 性 模 量 和 等 水 势 线 等 。 
理论 上 讲 , 该 方法 测 到 的 渗透 势 和 饱和 渗透 势 是 最 准确 的 ,但 对 不 同 植物 在 技术 上 存在 一 定 的 
问题 ,应 用 时 需 慎 重 。 


RWC! I-RWC! 
1.0 1.1 1.2 1.3 0 005 01 0.15 0.2 
T T —T 


T 




















a. VW 对 RWC fef b. V OXH-RWC YER 
3-6 ”两 种 方法 绘制 的 植物 P-V 曲线 

(4) 测定 膨 压 的 方法 

膨 压 一 般 很 难 直 接 测 定 , 往往 由 水 势 减 去 渗透 势 的 方法 计算 出 来 。 美 国 的 Paul Green 等 
(1967) 发 明了 一 种 能 直接 测定 细胞 内 压力 的 方法 。 用 一 很 细 的 玻璃 毛细 管 ,一 端 封 死 ,一端 拉 
尖 , 其 中 充满 空气 。 将 尖端 刺 人 细胞 ,细胞 内 的 高 压 会 使 胞 液 进 和 毛细管 而 压缩 管内 的 空气 。 根 
据 毛细 管 中 空 气体 积 的 变化 ,可 以 计算 出 细胞 内 的 压力 。 这 种 方法 只 适用 于 体积 较 大 的 细胞 , 例 
如 丽 药 Nitella 的 巨大 细胞 ( 直径 约 100 hm ,长 度 可 达 若 干 厘米 ) 。 至 于 体积 较 小 的 细胞 ,由 于 细 
胞 液 进 入 毛细 管 ,会 使 细胞 明显 减 压 ,这 样 得 到 的 便 是 一 个 不 真实 的 、 低 的 压力 值 。 

Ernest Steudle 等 (1978 ) 发 明了 可 用 于 小 体积 细胞 的 压力 探 针 (pressure probe) 。 压 力 探 针 类 
似 于 微型 注射 器 。 将 玻璃 微 毛 细 管 的 一 端 拉 尖 ,可 以 刺 人 细胞。 微 毛 细 管 中 充满 硅油 , 它 难 以 压 
缩 , 并 很 容易 与 细胞 液 区 分 开 。 当 微 毛 细 管 尖端 刺 人 细胞 后 ,由 于 细胞 内 相对 压力 高 ,细胞 液 进 
入 微 毛细 管 。 调 节 压 力 探 针 上 的 活塞 ,使 硅油 与 细胞 液 的 界面 回 到 微 毛细 管 的 尖端 ,并 保持 稳定 
(这 些 操 作 都 在 显微镜 下 进行 )。 这 时 细胞 恢复 了 原初 体积 ,而 活塞 上 施加 的 压力 正好 与 细胞 内 
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的 压力 平衡 ,这 个 压力 可 以 由 仪器 上 的 压力 传感器 测定 。 这 样 就 直接 测定 了 一 个 细胞 中 的 压力 
势 ( 图 3 -7) 。 这 种 方法 的 主要 优点 是 细胞 体积 只 受到 极 小 的 影响 ,其 局 限 性 在 于 ,一 些 细胞 太 
小 而 不 适 于 测定 ; 某 些 细胞 被 刺 破 后 会 发 生 泄 漏 , 另 有 一 些 细胞 会 堵塞 毛细 管 尖 。 


压力 传感器 玻璃 微 毛细 管 





3-7 压力 探 针 法 测 细胞 压力 势 
( 引 自 Taiz 和 Zeiger,1998 ) 


3.4 干旱 生境 中 植物 形态 结构 的 变化 


植物 经 常 遭 受 干旱 胁迫 的 危害 ,在 我 国 约 有 48% 的 土地 面积 处 于 干旱 . 半 干 旱地 带 ,其 中 没 
有 灌溉 条 件 的 旱地 约 占 总 耕地 面积 的 51.9% 。 因 此 ,干旱 是 限制 我 国 农 业 生产 的 重要 因素 之 
一 。 从 植物 本 身 出 发 ,深入 了 解 植 物 抗旱 特性 ,揭示 其 抗旱 机 制 , 必 将 为 改进 旱地 和 节 水 农业 栽 
培 措施 及 选 育 抗旱 品种 提供 理论 依据 。 


3.4. 干旱 及 干旱 类 型 


当 植 物耗 水 大 于 吸水 时 ,植物 体内 即 出 现 水 分 亏 缺 ,水 分 过 度 亏 缺 的 现象 称 为 干旱 
(drought), Æ (drought injury ) 指 土壤 水 分 缺乏 或 大 气相 对 湿度 过 低 对 植物 的 危害 。 

(1) 水 分 胁迫 程度 

植物 水 分 亏 缺 的 程度 可 用 水 势 和 相对 含水 量 (RYC) 来 表示 。 肖 庆 德 (1973 ) 将 一 般 中 生 植 
物 水 分 胁迫 程度 划分 为 三 个 等 级 :中 轻 度 胁迫 :水 势 略 降低 零点 几 个 MPa 或 相对 含水 量 降低 
8% ~11% 左 右 ;@ 中 度 胁 迫 : 水 势 下 降 稍 多 一 些 , 但 一 般 不 超过 -1.2 ~ -1.5 MPa 或 相对 含水 
量 降低 大 于 11% 小 于 20% ;@ 严 重 胁迫 :水 势 下 降 超 过 - 1. 5 MPa 或 相对 含水 量 降低 20% 以 上 。 

(2) 干旱 类 型 

根据 造成 植物 水 分 亏 缺 的 不 同 原因 ,可 以 将 干旱 分 为 三 种 类 型 . 

(D 大 气 干旱 ( atmospheric drought) ”高 温 、 强 光 、 大 气相 对 湿度 过 低 (11% ~20% ) ,导致 植物 
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的 蒸腾 强烈 , 失 水 量 大 于 根系 的 吸水 量 而 造成 植物 体内 严重 水 分 亏 缺 。 我 国 西北 .华北 地 区 春 末 
夏 初 就 常 有 大 气 干旱 的 发 生 。 

@) 土壤 干旱 (soil drought) ”是 指 土壤 中 可 利用 水 的 缺乏 ,使 植物 根系 吸水 困难 ,体内 水 分 亏 
缺 严重 ,正常 的 生命 活动 受到 干扰 ,生长 缓慢 或 完全 停止 。 我 国 西北 华北、 东北 等 地 常 因 久 旱 无 
雨 发 生 土壤 和 干旱。 

@ 生理 干旱 (physiological drought) ” 指 由 于 土壤 温度 过 低 .土壤 溶液 中 离子 浓度 过 高 (如 盐 
碱土 或 施肥 过 多 ) 或 土壤 缺 氧 ( 如 土壤 板结 、. 积 水 过 多 等 ) 或 土壤 存在 有 毒物 质 等 因素 的 影响 ,使 
根系 正常 的 生理 活动 受到 阻碍 ,不 能 吸水 而 使 植物 受害 的 现象 。 


3.4.2 干旱 生境 中 植物 形态 结构 变化 


处 于 干旱 胁迫 下 ,植物 体会 在 根茎 .时 等 外 部 形态 上 发 生 一 些 可 见 的 结构 性 变化 ,对 干旱 胁 
迫 作 出 一 定 的 形态 学 适应 。 

(1) 根系 

植物 根系 是 植物 直接 吸收 水 分 的 重要 器 官 , 它 对 植物 的 耐 旱 功能 具有 至 关 重 要 的 作用 。 发 
达 的 根系 系统 可 使 植物 充分 吸收 利用 贮存 在 土壤 中 的 水 分 ,使 植物 度 过 干旱 期 。 干 早生 境 下 的 
植物 的 根 在 空间 伸展 方向 、 根 长 . 根 密度 、 根 冠 比 、 根 的 有 效 吸收 面积 、 根 体积 等 都 会 发 生 相应 的 
变化 ,以 适应 水 分 亏 缺 ,保证 植物 在 干旱 条 件 下 吸收 更 可 能 多 的 土壤 水 分 ,以 满足 其 本 身 及 其 他 
部 分 的 需要 。 根 的 深 扎 (以 根 长 或 根 量 表示 ) 已 被 认为 是 抗旱 的 一 个 重要 特征 。 对 高 粱 的 根系 
解剖 学 研究 发 现 , 高 梁 根 系 吸 水 每 天 以 3. 4 cm 的 稳定 速率 下 伸 , 直 到 开花 后 约 10 d, 在 水 分 有 限 
条 件 下 ,吸水 的 多 少 由 根系 深度 决定 ,深层 吸水 差 是 因 其 根 长 不 够 所 致 。 

有 关 根 系 结构 与 抗旱 性 的 关系 已 经 在 很 多 植物 得 到 验证 。 在 土 层 深厚 的 半 干 旱地 区 ,许多 
植物 (如 树木 ) 的 根系 可 深 达 10 m 以 下 ,以 便 吸收 深层 土壤 中 的 水 分 。 如 沙 冬青 的 根系 垂直 深度 
是 地 上 部 分 高 度 的 1.8 倍 ,在 土壤 水 分 含量 较 稳定 的 1~2 m 的 土 层 中 ,侧根 分 布 多 ,向 四 面 八方 
延伸 , 根 幅 达 5. 6m ,是 冠 幅 的 2. 8 倍 。 这 些 特征 都 是 根系 对 干旱 的 一 种 适应 。 干 时 胁迫 下 的 羊 
BL .小麦 .玉米 等 植物 ,在 干旱 胁迫 早期 根 冠 比 增加 ,表明 植物 刚刚 受到 干旱 胁迫 时 可 通过 增加 根 
部 的 比重 来 提高 抗旱 性 。Fukai 等 人 认为 根系 深 、 且 密度 大 的 水 稻 适 合 在 高 原 干旱 生境 生长 。 也 
有 人 认为 ,植物 的 抗旱 性 与 其 根系 的 水 平生 长 也 有 直接 关系 。 杨 文 衡 (1980 ) 等 人 认为 核桃 和 束 
树 是 较为 抗旱 的 树种 ,核桃 树 的 根系 水 平 扩展 可 达 20 m ,为 冠 径 的 3 ~4 倍 , 束 树 是 典型 的 水 平 根 
发 达 的 果树 ,其 根系 的 水 平 伸展 更 高 ,可 达 枝 展 的 5 ~6 fir. 

(2) 叶片 

叶片 是 植物 进行 光合 作用 制造 有 机 物 的 主要 器 官 ,同时 ,植物 吸收 的 水 分 中 绝 大 多 数 通过 叶 
片 以 水 蒸气 的 形式 蒸腾 散失 。 叶 片 形态 特征 尤其 是 叶片 解剖 结构 胁迫 下 叶片 的 生长 及 运动 形 
式 与 植物 的 抗旱 性 密切 相关 。 旱 生 植 物 的 叶片 有 多 种 形态 类 型 与 干旱 生境 相 适 应 :一般 来 讲 , 有 
的 旱 生 植物 的 叶 小 而 厚 ,在 结构 上 , 叶 的 表皮 细胞 壁 厚 ,角质 层 发 达 。 栅 栏 组 织 层 数 往往 较 多 , 海 
绵 组 织 和 胞 间隙 却 不 发 达 , 机 械 组 织 的 量 较 多 。 研 究 发 现 ,栅栏 组 织 厚 实 是 早生 植物 的 一 个 重要 
特征 ,栅栏 组 织 与 海绵 组 织 厚度 之 比较 高 的 植物 抗旱 性 强 。 另 外 ,研究 发 现 小 的 表皮 细胞 表面 积 
与 体积 之 比 以 及 较 小 的 上 表皮 细胞 ,可 以 最 大 程度 减少 水 分 丧失 。 这 些 形 态 结构 上 的 特征 ,或 者 
是 减少 蒸腾 面 ,或 者 是 尽量 使 蒸腾 作用 的 进行 迟滞 ,再 加 上 原生 质 体 的 少 水 性 ,以 及 细胞 液 的 高 
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渗透 压 , 使 旱 生 植物 具有 高 度 的 抗旱 力 ,以 适应 干旱 的 环境 。 

旱 生 植 物 的 另 一 种 类 型 是 肉质 化 (succulence) 植 物 ,如 大 叶 落 地 生根 、 景 天 、 马 齿 苋 等 。 它们 的 
共同 特征 是 , 叶 肥厚 多 汁 ,在 叶 内 有 发 达 的 薄 壁 组 织 , 贮 存 大 量 的 水 分 。 仙 人 掌 属于 葵 肉 质 化 旱 生 
植物 ,叶片 大 多 退化 , 茎 肥厚 多 汁 。 这 些 植物 的 细胞 ,能 保持 大 量 水 分 ,水 的 消耗 也 少 , 因 此 ,能 够 耐 
旱 。 研 究 表明 植物 叶片 越 厚 , 贮 水 力 越 强 。 除 此 之 外 还 有 多 种 叶片 类 型 ,如 珊瑚 树 的 叶片 退化 ; 树 
柳 、 木 麻黄 的 叶片 退化 成 鳞片 状 或 毛 状 ; 羽 茅 的 叶片 卷曲 成 简 状 ;这 些 变化 有 利于 减弱 蒸腾 作用 。 

旱 生 植物 除 叶片 本 身 有 所 变化 外 ,其 叶片 表面 往往 也 会 发 生 一 些 适 应 性 变化 。 旱 生 植 物 叶片 
表皮 外 常 有 发 达 的 角质 层 ( cutin layer) , 它 可 以 减少 水 分 向 大 气 散 失 , 是 植物 水 分 蒸发 的 屏障 。 厚 
的 角质 层 可 提高 植物 的 能 量 反射 ,降低 蒸腾 ,从 而 增强 植物 的 抗旱 性 ;有 的 旱 生 植物 具有 表皮 毛 , 可 
以 保护 植物 避免 强 光 照射 ,并 通过 增加 层 阻 力 来 降低 蒸腾 ;如 沙棘 叶 上 表皮 常 有 厚 的 角质 层 .浓密 
的 表皮 毛 和 白色 的 蜡 质 ,这 可 能 与 减低 蒸腾 作用 和 反射 强 光 有 关 。 

叶片 是 植物 的 主要 光合 器 官 ,叶片 上 的 气孔 是 体内 水 分 向 外 散失 及 光合 原料 C0, 进 入 细胞 
的 主要 通道 ,植物 通过 叶片 气孔 蒸腾 散失 的 水 分 占 其 水 分 散失 总 量 的 90% ~95% ,因此 叶片 的 
气孔 形状 .气孔 孔径 及 气孔 密度 的 大 小 与 抗旱 性 紧密 相关 。 一 些 植物 如 胡杨 芦荟 .松树 的 气孔 
下 陷 , 由 此 可 以 降低 水 分 蒸腾 。 气 孔 孔 径 小 ,水 分 散失 的 阻力 大 ,植物 抗旱 性 强 。 气 孔 密 度 与 植 
物 抗 旱 性 关系 的 研究 有 两 种 结果 ,一 种 观点 认为 ,气孔 密度 越 小 ,抗旱 能 力 越 强 ,依据 是 气孔 密度 
与 气体 交换 阻力 成 反比 ,气孔 密度 小 ,气体 交换 阻力 大 ,将 减少 蒸腾 ,同时 ,通过 叶片 散失 水 分 的 
途径 少 。 另 一 种 观点 认为 ,气孔 密度 大 ,有 利于 光合 作用 ,而 且 可 以 把 热量 快速 散 掉 , 从 而 避免 因 
热 害 而 使 原生 质 及 叶绿体 变性 ,在 遭遇 水 分 胁迫 时 叶片 的 气孔 面积 通常 表现 为 增加 。 

除了 气孔 之 外 ,叶片 上 另 一 水 分 散失 的 通道 是 角质 层 ,而 角质 层 的 透水 性 是 由 镶嵌 在 角质 层 
之 中 和 铺设 于 其 之 上 的 蜡 质 (wax) 的 多 少 所 决定 的 , 蜡 质 层 薄 的 叶片 比 蜡 质 层 厚 的 叶片 更 容易 
蒸腾 掉 水 分 ;同时 , 蜡 质 可 以 反射 可 见 光 和 紫外 线 , 从 而 降低 植物 温度 。 量 质 是 一 类 有 机 物质 混 
合 物 的 总 称 , 利 用 质谱 - 气相 色谱 技术 目前 共 鉴 定 出 了 100 多 种 组 分 ,这 些 成 分 主要 是 脂肪 族 化 
合 物 . 环 状 化 合 物 以 及 省 醇 类 化 合 物 等 。 其 中 脂肪 族 化合 物 是 植物 表皮 晴 质 最 常见 的 组 分 ,包括 
长 链 脂肪 酸 AE . 伯 醇 和 仲 醇 。 叶 片上 表皮 的 晴 质 以 不 同 的 组 成 和 结构 堆 集 ,其 堆 集 方式 与 结构 
往往 由 蜡 质 的 组 成 决定 。Barthlott 等 (1998 ) 利用 扫描 电子 显微镜 观察 了 13 000 多 种 植物 表皮 旺 
质 的 形态 结构 并 对 其 进行 了 系统 分 类 和 命名 。 他 们 将 蜡 质 的 微观 形态 结构 分 为 柱状 、 棒 条 状 、 垂 
直 片 状 、 线 状 、 烟 奥 状 等 26 类 。 蜡 质 的 合成 受到 环境 条 件 的 影响 ,如 高 温 干旱、 强 光 会 导致 蜡 质 
层 的 加 厚 。 当 然 , 蜡 质 层 增 厚 到 一 定 程 度 后 对 于 降低 蒸腾 的 意义 就 不 大 了 ,例如 高 梁 是 具有 厚 蜡 
质 层 的 代表 植物 ,而 水 稳 是 螨 质 层 薄 的 植物 的 代表 ,因此 对 于 水 稻 来 说 ,通过 基因 工程 手段 增加 
其 螨 质 厚度 来 提高 其 抗旱 性 还 有 一 定 潜力 ,但 对 于 高 粱 来 说 就 无 此 必要 了 。 目 前 已 克隆 的 与 晴 
质 合成 有 关 的 基因 总 结 于 表 3 -1。 


表 3 -1 已 克隆 的 与 螨 质 形成 相关 的 基因 ( 改 自 李 魏 强 等 ,2006 ) 








基因 基因 功能 参考 文献 ( 见 原 文 ) 
CERI RE IRAE HELL TK ERE BHR Aarts et al. 1995 
CER2 CoA — 酰基 转移 酶 Xia et al. 1996 
CER3 可 能 编码 一 个 调节 蛋白 ,调节 蜡 质 合成 Hannoufa et al. 1996 


CER4 编码 脂肪 酰 - CoA 还 原 酶 Kunst et al. 2003 ; Rowland et al. 2006 
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续 表 
基因 基因 功能 ”” 参考 文献 ( 见 原文 ) 
CERS ABC HEZE 4 eu ERR | Pighin et al. 2004 
CER6 延长 Cy 超 长 链 脂肪 酸 Fiebig etal. 2000 


CER7 编码 一 个 具有 3 一 5 外 切 活 性 的 核糖 核酸 酶 ,可 能 通过 降解 ”Hooker et al. 2007 
WAX2/CER3 转录 的 一 个 负 调 节 子 的 mRNA 而 控制 其 表达 


WINI 调节 晴 质 在 表皮 的 沉积 Broun et al. 2004 
WAX2 编码 一 个 跨 膜 蛋白 , SR A MAE Chen et al. 2003 
KCS] 脂肪 酰 - CoA 延长 ,可 能 在 蜡 质 合成 的 脱羧 和 酰基 还 原 中 Todd et al. 1999 
起 作用 
SHINE 激活 螨 质 的 合成 Aharoni et al, 2004 
GLOSSY] 影响 表皮 晴 质 的 合成 Sturaro et al. 2005 
(3) = 


抗旱 性 强 的 植物 其 茎 的 输 导 组 织 发 达 , 水 分 输 导 阻力 小 ,表现 为 皮层 与 中 柱 比率 大 , 维 管束 
排列 紧密 , 束 内 导管 多 ,直径 大 。 早 生 植物 抗旱 性 强 是 因为 其 长 期 适应 干旱 环境 的 过 程 中 ,形成 
了 独特 的 轴 器 官 ,表现 出 典型 的 早生 特征 。 一 般 旱 生 植 物 茎 的 皮层 与 中 柱 的 比率 较 大 , 髓 较 案 
(Fahn 和 Shchori,1987) 。 例 如 , 旱 生 植物 委 陵 菜 蕉 的 横 切 面 均 由 表皮 、 皮 层 及 维 管 组 织 构 成 , 具 
有 较 发 达 的 通 部 及 皮层 厚 角 组 织 , 维 管 组 织 排列 紧密 成 一 图 似 圆 桶 状 。 其 中 有 的 品种 如 多 葵 委 
陵 菜 具 有 复 表皮 现象 ,并 且 维 管 组 织 与 基本 组 织 (皮层 和 髓 ) 的 比率 相对 较 小 ,这 是 一 种 旱 生 结 
构 ( 李 正 理 等 ,1981) 。 在 对 抗旱 性 不 同 的 9 种 小 麦 属 ( Tritium) 和 1 种 大 麦 属 (Hordeum) 植 物 的 
研究 中 发 现 , 在 水 分 胁迫 条 件 下 ,抗旱 性 较 强 的 麦 类 , 其 输 导 组 织 坚韧 度 较 大 的 麦 类 葵 的 直径 变 
化 很 小 ,而 输 导 组 织 坚 砷 度 较 差 的 麦 类 茎 的 直径 在 水 分 胁迫 后 都 显著 减 小 ( 尤 努 斯 ,1996 ) 。 吴 
树 明 等 人 (1994) 利 用 光 镜 及 扫描 电镜 对 两 种 麻黄 葵 次 生 木 质 部 进行 了 解剖 研究 中 发 现 ,麻黄 的 
导管 与 管 胞 并 存 ,说明 同 时 具有 一 般 沙 生 被 子 植物 所 具有 的 宽 罕 两 种 类 型 的 导管 及 复 孔 率 高 等 
典型 的 适应 特性 。 


3.4.3 干旱 对 细胞 结构 的 影响 


(1) 干旱 对 细胞 壁 的 影响 

干旱 胁迫 下 ,植物 细胞 因 失 水 而 收缩 ,细胞 膨 压 消失 ,抑制 细胞 扩大 和 伸 长 生长 。 细 胞 的 扩 
大 至 少 涉及 三 个 过 程 :一 是 细胞 壁 松弛 ,二 是 吸水 膨胀 ,三 是 合成 新 的 细胞 原生 质 材 料 。 为 维持 
细胞 的 脱 压 和 细胞 壁 的 弹性 ,植物 主要 通过 两 种 方式 来 调节 ,其 一 为 渗透 调节 , 即 植物 细胞 通过 
溶质 积累 来 降低 渗透 势 维持 膨 压 ; 另 一 方面 还 可 通过 增 大 细胞 壁 的 弹性 伸缩 范围 来 维持 膨 压 ,这 
同时 可 避免 在 复 水 过 程 中 因原 生 质 快速 吸水 而 造成 的 机 械 损伤 。 因 此 细胞 壁 的 弹性 在 水 分 胁迫 
下 具有 非常 重要 的 意义 。 李 岩 等 研究 发 现 ,抗旱 性 弱 的 玉米 山 农 3 号 根本 没有 弹性 调节 能 力 ,而 
抗旱 性 强 的 丹 玉 13 号 具有 此 调节 能 力 ,因此 在 复 水 过 程 中 抗旱 性 弱 的 山 农 3 号 极 有 可 能 产生 机 
械 损伤 继而 影响 到 其 他 生理 过 程 。Wu 等 发 现 土壤 于 旱 可 以 提高 细胞 壁 中 的 一 种 松弛 酶 一 一 木 
葡 聚 糖 内 转 葡萄 糖 酶 的 活性 ,因此 可 以 导致 细胞 壁 弹 性 增加 。 

(2) 干旱 对 细胞 膜 的 影响 

细胞 膜 具有 选择 透 性 ,往往 是 阻挡 逆境 胁迫 下 各 种 因子 攻击 的 首 道 屏障 。 但 干旱 胁迫 会 改 
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变 细胞 膜 组 分 ,导致 膜 脂 过 氧化 并 改变 膜 相 ,导致 膜 透 性 的 变化 。 干 旱 胁迫 下 缁 胞 膜 组 分 的 变化 
有 助 于 增加 膜 的 完整 性 和 维护 细胞 的 区 隔 化 。 膜 脂 是 细胞 膜 的 主要 组 成 成 分 ,对 拟 南 芥 的 研究 
发 现 ,干旱 胁迫 下 膜 脂 合成 降低 ,而 其 分 解 加 速 ,造成 其 膜 脂 总 量 逐 渐 减 少 ,而 复 水 后 又 逐渐 恢 
复 。 脱 水 造成 的 膜 脂 含 量 的 降低 与 干旱 下 脂 解 酶 活性 的 升 高 呈正 相关 。 尽 管 细 胞 水 分 含量 下 
降 ,但 一 般 情 况 下 膜 脂 的 分 布 并 不 受 影响 ,除非 在 极度 脱水 的 情况 下 ,细胞 膜 的 膜 脂 分 布 才 会 改 
变 , 从 而 导致 膜 蛋白 构象 和 细胞 超 微 结构 的 变化 。 

Svenningsson 和 Liljenberg( 1986) 以 及 许 长 城 等 (1996 ) 的 研究 也 表明 ,干旱 条 件 下 植物 根 细 
胞 膜 总 脂 及 磷脂 含量 下 降 ,由 于 磷脂 是 构成 根 细 胞 膜 的 主要 组 分 ,因此 水 分 胁迫 条 件 下 磷脂 含量 
的 下 降 反 映 了 根 细 胞 膜 的 减少 。 磷 脂 含 量 的 降低 可 能 有 利于 减轻 或 缓和 由 于 细胞 体积 缩小 而 引 
起 的 物理 胁迫 或 对 膜 结构 的 致密 作用 ,这 些 变化 有 利于 维持 膨 压 及 增强 组 织 的 物质 运输 能 力 
(Wilson 等 ,1987) 。 和 省 醇 与 磷脂 比率 是 决定 生物 膜 流动 性 的 一 个 重要 因素 , 膜 脂 脂肪 酸 不 饱和 度 
的 下 降 可 以 降低 生物 膜 的 流动 性 ( Liljenberg 和 Kates ,1985 ) 。 干 旱 处 理 使 游离 省 醇 与 磷脂 比率 
MEC , 膜 脂 脂肪 酸 不 饱和 度 下 降 ,这 样 可 导致 细胞 膜 的 流动 性 降低 。 

在 膜 脂 的 组 成 中 ,MGDG( 单 半 乳 糖 二 酯 甘油 ) 对 干旱 最 为 敏感 , 拟 南 草 棉花 、 可 可 等 的 细胞 
fk MGDG 含量 都 因 干 旱 处 理 而 下 降 ,实验 表明 ,干旱 胁迫 下 诱导 patatin-like 基因 的 表达 ,其 基因 
表达 产物 具有 半 乳 糖 酯 酶 的 活性 。 另 外 拟 南 芥 的 AUMGDI 基因 在 干旱 胁迫 下 的 表达 减少 ,而 该 
基因 控制 了 约 75% 的 MGDG 的 合成 。 最 近 发 现 , 膜 类 降解 产物 在 干旱 信和 号 传递 过 程 中 可 以 起 到 
第 二 信使 的 功能 ,如 phytooxylipin 途径 ( Blée ,2002 ; Howe 和 Schilmiller ,2002) 。 

与 干旱 下 MGDG 含量 下 降 相 反 ,DGDG( 双 半 乳 糖 二 酯 甘油 ) 含 量 在 干旱 处 理 下 含量 升 高 , 造 
成 DGDG:MGDG 比值 升 高 。 实 验 表明 ,干旱 下 DGDG 合成 的 基因 AtDGDI 表达 增加 ,Hartel 等 
(2000 ,2001) 证 明 ,干旱 情况 导致 植物 对 磷酸 盐 的 吸收 减少 ,造成 植物 磷脂 合成 受 限 ,此 时 DGDG 
可 以 聚集 到 extraplastidial membranes ,起 到 代替 磷脂 的 作用 。 

在 脂 -水 混合 物 中 ,MGCDG 呈现 六 角形 结构 ,而 DGDG 呈现 片 层 状 结构 ,因此 MGDG 和 
DGDG 的 比例 对 于 维持 膜 的 稳定 非常 重要 的 意义 ,在 干旱 条 件 下 , DGDG 5j MGDG 比例 的 升 高 有 
助 于 维持 膜 脂 的 双 分 子 层 构象 ,这 是 保证 膜 功能 所 必需 的 (Dirmann 和 Benning ,2002 ) 。 

干旱 胁迫 下 不 仅 细胞 膜 MGDG 与 DCDG 的 比例 发 生变 化 ,而 且 膜 脂 脂 肪 酸 发 生 过 氧化 ,这 
是 由 于 在 干旱 胁迫 下 活性 氧 的 产生 增多 所 致 。 正 常情 况 下 ,植物 体内 的 活性 氧 的 产生 和 清除 处 
于 平衡 状态 ,植物 体内 产生 的 '0,、H,0, 0; EL" OH 可 以 被 SOD .POD( 过 氧化 物 酶 ) CATOIA 
KAR) 等 活性 氧 清 除 酶 以 及 GSH .AsA .DMSF 、VE 等 抗 氧化 剂 清除 掉 。 但 在 干旱 生境 下 ,由 于 
光合 作用 上 暗 反应 速度 的 下 降 ,导致 光 能 过 剩 并 诱发 活性 氧 的 积累 。 在 活性 氧 中 ，OH 可 以 直接 
引发 膜 脂 过 氧化 自由 基 链 式 反 应 ,造成 膜 相 分 离 ,破坏 膜 的 正常 功能 ,并 且 其 过 氧化 产物 丙 二 醛 
( MDA) 的 产生 和 积累 会 加 剧 对 细胞 的 毒害 ,而 '0,、H,0, 和 0;3 种 活性 氧 可 以 分 别 通 过 Haber- 
Weiss 反应 和 Fenton 反应 等 途径 转化 为 "OH 后 诱发 膜 脂 过 氧化 。 

大 量 研 究 表明 ,植物 的 抗旱 性 与 其 体内 保护 酶 系统 对 活性 氧 的 清除 能 力 直 接 相关 ,Li 等 
(1998) 和 Hong 等 (2007 ) 报道 抗旱 性 强 的 玉米 和 小 麦 品种 具有 较 强 的 自由 基 清 除 能 力 。Dhindsa 
等 (1981) 用 抗旱 性 不 同 的 玖 类 为 材料 研究 不 同 脱水 速度 下 SOD 活性 与 膜 脂 过 氧化 的 关系 时 发 
现 , 耐 旱 的 功 类 在 慢 速 干旱 时 SOD 与 CAT 活性 迅速 上 升 ,但 在 快速 干旱 处 理 时 SOD 与 CAT 活性 
保持 稳定 。 王 宝山 和 赵 思 齐 试验 结果 表明 ,小 麦 幼苗 在 适度 干旱 条 件 下 SOD 活性 有 所 上 升 ,过 
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BET SME SOD 活性 下 降 。 史 兰 波 和 李 云 萌 (1990) 报 道 , 短 时 中 度 快 速水 分 胁迫 下 小 麦 幼 苗 SOD 
活性 增加 较 多 ,而 短 时 重度 水 分 胁迫 下 SOD 活性 增加 较 少 ,但 同一 处 理 条 件 下 抗旱 性 强 的 品种 
SOD 活性 增加 幅度 大 。 蒋 明 义 等 对 水 稻 幼 苗 研究 发 现 , 轻 度 水 分 胁迫 下 SOD 活性 旦 上 升 趋势 ， 
而 在 较 重 的 胁迫 下 SOD 活性 先 升 后 降 , 且 抗 早 性 不 同 的 品种 差异 明显 。 总 之 ,从 已 发 表 的 资料 
来 看 ,大 多 数 实验 证 明 植 物体 内 SOD, POD, CAT 等 的 活性 在 水 分 胁迫 下 有 增加 趋势 。 与 干旱 敏 
感 品种 相 比 ,抗旱 性 强 的 品种 可 能 存在 较 强 的 保护 酶 合成 调节 系统 。 在 水 分 胁迫 条 件 下 ,其 保护 
酶 SOD POD CAT 活性 能 维持 较 高 的 水 平 ,清除 自由 基 、 防 御 膜 脂 过 氧化 的 能 力 较 强 , 因 而 对 干 
旱 有 较 大 限度 的 适应 能 力 。 

细胞 膜 是 脂 质 双 层 结构 , 膜 蛋 白 (一 些 受 体 、 酶 .离子 通道 ) 在 双 层 中 不 停 地 旋转 并 在 脂 双 层 
中 扩散 ,这 些 结构 是 膜 流动 和 分 子 发 挥 功能 的 必需 条 件 。 活 性 氧 通过 膜 脂 过 氧化 作用 而 引起 膜 
脂 分 子 结构 的 改变 ,降低 膜 的 流动 性 ,并 最 终 造 成 膜 的 破坏 。 膜 脂 过 氧化 重要 产物 之 一 是 MDA 
(ALE) , 它 可 与 细胞 膜 上 的 蛋白 质 、 酶 等 结合 、 交 联 使 之 失 活 ,从 而 破坏 生物 膜 的 结构 与 功能 ， 
是 有 细胞 毒性 的 物质 ,对 许多 生物 大 分 子 均 有 破坏 作用 ,人 们 常 以 MDA 作为 判断 膜 脂 过 氧化 作 
用 的 一 种 主要 指标 。 许 多 研究 表明 MDA 含量 与 细胞 膜 相对 透 性 呈正 相关 。 生 物 膜 中 结构 蛋白 
和 酶 的 聚合 和 交 联 ,改变 了 这 些 蛋 白质 的 空间 构 型 ,从 而 改变 了 它们 的 结构 和 催化 切 能。 而 膜 中 
不 饱和 脂肪 酸 的 过 氧化 及 其 过 氧化 产物 都 直接 影响 膜 的 组 成 结构、 膜 的 流动 性 、 透 性 及 其 生理 
功能 。 各 种 亚 细 胞 器 如 叶绿体 膜 .线粒体 膜 和 微粒 体 膜 等 也 受到 损伤 ,植物 细胞 光合 ,呼吸 及 其 
他 代谢 过 程 出 现 亲 乱 ,最 终 导 致 细胞 死亡 。 

干旱 下 膜 脂 过 氧化 的 结果 是 导致 膜 脂 不 饱和 度 的 降低 , 膜 相 的 分 离 , 以 及 膜 透 性 ( membrane 
permeability ) 的 加 大 ,细胞 内 电解 质 外 渗 并 进一步 引起 代谢 亲 乱 ,大 量 结 果 表明 干旱 处 理 后 植物 细胞 
膜 的 相对 电导 率 急剧 升 高 ,同时 和 氨基酸、 可 溶性 糖 .无 机 离子 等 电解 质 大 量 外 渗 , 影 响 了 代谢 平衡 。 

(3) 干旱 对 细胞 器 的 影响 

CD MER (chloroplast) ”正常 供水 情况 下 叶肉 细胞 叶绿体 呈 长 椭圆 形 或 船形 , 紧 贴 细胞 壁 
成 单 层 排列 ,外面 有 光滑 被 膜 包围 。 而 在 干旱 胁迫 下 ,叶绿体 形状 由 长 椭圆 形 渐变 为 椭圆 形 或 圆 
形 。 同 时 ,由 于 细胞 脱水 ,叶绿体 离开 细胞 壁 而 移 向 细胞 中 央 , 叶 绿 体 的 被 膜 在 干旱 胁迫 下 开始 
逐渐 脱 散 , 被 膜 产生 皱 裙 ,进而 局 部 破裂 ,基质 (stroma) 外 溢 ,严重 的 时 候 叶 绿 体 被 膜 消失 。 

干旱 胁迫 下 叶绿体 中 脂 类 小 滴 也 呈现 规律 性 变化 。 随 着 干旱 胁迫 的 深入 ,叶绿体 内 的 脂 类 
小 滴 从 无 到 有 ,而 后 逐渐 变 多 变 大 , 且 位 置 由 叶绿体 中 部 向 边缘 转移 。 脂 类 小 滴 的 这 种 变化 在 不 
同 抗旱 品种 中 表现 不 同 ,敏感 品种 表现 最 为 突出 。 

正常 情况 下 叶肉 细胞 叶绿体 的 基 粒 (granum) 片 层 和 间 质 片 层 排列 整齐 有 序 ,以 进行 有 序 的 光 
能 吸收 传递 和 光化学 反应 ,而 在 于 旱 胁迫 下 ,先是 基质 片 层 出 现 膨 散 现象 ,而 后 基 粒 片 层 膨 散 , 片 
层 排列 发 生 扭 曲 ,严重 干旱 胁迫 下 类 圳 体 (thylakoid) 肿 胀 ` 空 泡 化 ,乃至 于 片 层 解 体 ( 图 3 -8) 。 

在 干旱 处 理 中 ,叶绿体 的 变化 一 般 随 干 旱 程度 和 持续 时 间 的 增加 而 增加 ,但 并 非 完全 如 此 。 
虽然 干旱 处 理 完全 一 样 ,但 不 同 叶绿体 的 超 微 结构 变化 并 不 完全 相同 ,这 种 现象 不 仅 出 现在 不 同 
叶片 中 ,即使 在 同一 叶片 ,甚至 同一 叶肉 细胞 中 也 不 例外 。 我 们 经 常 发 现 , 一 个 叶肉 细胞 中 的 绝 
大 部 分 叶绿体 的 超 微 结构 都 已 发 生 了 明显 变化 ,但 仍 有 个 别 叶绿体 没有 变化 或 变化 不 明显 。 在 
这 里 叶肉 细胞 和 叶绿体 的 发 育 也 是 一 个 极其 重要 的 因素 。 一 般 来 讲 , 较 老 的 叶绿体 容易 受 干 旱 
的 影响 , 较 年 幼 的 叶绿体 则 比较 稳定 。 所 以 在 干旱 处 理 过 程 中 , 低 叶 位 中 的 叶绿体 一 般 比 高 叶 位 
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中 的 叶绿体 容易 发 生变 化 或 变化 较 大 ,同一 叶片 中 端 部 叶肉 细胞 中 的 叶绿体 通常 比 其 基部 叶肉 
细胞 中 的 叶绿体 变化 更 明显 或 受害 更 严重 。 

(2) 线粒体 ( mitochondrion) ”电镜 观察 发 现 ,未 受 水 分 胁迫 的 植物 细胞 线粒体 完整 ,基质 均 
5] 浓厚, 旺 正常 。 水 分 胁迫 使 线粒体 结构 有 较 大 变化 , 件 小 南 等 (1986 ) 发 现 小 麦 在 用 0. 3 mol/L 
甘露 醇 进 行 渗透 胁迫 6h Jr, RARECO AB Se BA 5 12 h 后 线粒体 开始 肿 大 , 贱 破 坏 得 更 加 严 
重 ;24 h 后 线粒体 继续 肿 大 , 风 进 一 步 遭 受 破坏 , 胞 质 中 出 现 脂 质 滴 ;48 h 后 线粒体 外 膜 破坏 , 结 
构 破 坏 无 遗 , 峭 所 剩 无 几 ,此 时 线粒体 已 瓦解 。 随 着 线粒体 的 肿 大 ,线粒体 基质 逐渐 变 稀 。 许 报 
柱 等 也 发 现在 严重 水 分 胁迫 下 ,小麦 线 粒 体 溶解 于 基质 中 而 完全 破损 ,说 明 小 麦 生长 中 后 期 干旱 
促进 线粒体 衰老 。 

C 其 他 结构 的 变化 ”在 正常 水 分 状况 下 ,细胞 核 呈 圆 球状 , 异 染色 质 分 散 分 布 于 常 染 色 质 
之 间 , 彼 此 分 开 ; 随 着 水 分 胁迫 时 间 的 延长 ,细胞 核 出 现 核 固 缩 现 象 : 核 膜 皱 缩 , 异 染色 质 逐 渐 凝 
聚 ,而 在 严重 水 分 胁迫 下 , 核 膜 消失 ,细胞 核 开 始 解体 。 内 质 网 .高 尔 基体 核糖 体 是 负责 物质 合 
成 与 运输 的 重要 细胞 器 ,在 水 分 胁迫 下 ,内 质 网 变 成 平行 排列 的 复合 体 ,网 管 的 延伸 受到 抑制 ,与 
此 同时 多 核糖 体 分 解 , 而 游离 核糖 体 的 密度 增加 ;高 尔 基体 管 网 变 得 松散 ,高 尔 基体 宫 泡 的 形成 受 
阻 。 植 物 液 泡 具 有 通过 积累 各 种 溶质 来 调节 细胞 膨 压 的 功能 ,位 于 液 泡 膜 上 的 运输 蛋白 通过 对 离 
子 及 有 机 溶质 的 运输 来 调节 细胞 质 的 物质 达到 一 个 适合 的 浓度 。 同 时 它 还 是 细胞 的 一 处 重要 物质 
水 解 的 部 位 。 在 干旱 胁迫 下 ,植物 液 泡 ,尤其 是 中 央 液 泡 的 体积 增 大 ( Milada Ciamporova 1980) 。 





= )9. ee. 
图 3-8 正常 处 理 [ (a) 和 (c) ] 与 干旱 处 理 [ (b) 和 (d) ] 对 棉花 叶片 栅栏 细胞 结构 的 影响 


图 中 Ch. 叶绿体 ;ER. 内 质 网 ;G. 高 尔 基体 ;GL 基 粒 片 层 ;I. 叶绿体 内 体 (intrachloroplast body) ;M. 线粒体 ; 
MC. Zo RIS; P. 过 氧化 物体 ;S. 淀粉 粒 ;SL 基质 片 层 ;V. 液 泡 ;W. 细胞 壁 。( 引 自 Berlin 等 ,1982) 
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水 分 胁迫 下 植物 叶绿体 ,线粒体 等 细胞 器 受害 程度 与 植物 的 抗旱 性 有 关 ,抗旱 性 强 的 品种 发 
生 的 变化 都 比 抗旱 性 弱 的 品种 低 。 莹 慧 发 现 抗 旱 性 不 同 的 两 种 苹果 平 邑 甜 茶 与 新 疆 野 苹 果 , 现 
在 正常 供水 下 二 者 叶片 的 超 微 结构 基本 相同 。 水 分 胁迫 6 d, 抗 旱 性 强 的 新 疆 野 苹果 ,叶绿体 趋 
于 圆 球状 , 基 粒 类 宫 体 排列 不 整齐 ,而 抗旱 性 较 弱 的 平 邑 甜 茶 , 叶 绿 体 已 离开 细胞 壁 , 出 现 质 壁 分 
离 类 赛 体 明显 肿胀 ,有 出现 透明 腔 。12 d 后 平 邑 甜 茶 和 新 疆 苹果 的 叶 一 肉 细胞 超 微 结构 变化 加 
剧 ,而 平 邑 甜 茶 细 胞 已 破裂 ,内 容 物 溢 出 ,叶绿体 洲 解 散乱 在 介质 中 ,叶绿体 没有 被 膜 并 且 有 的 类 
宫 体 已 解体 ,基质 片 层 大 部 分 溶解 ,新 疆 野 苹果 细胞 受 影响 程度 相对 较 弱 。 

除了 胁迫 程度 和 抗旱 性 外 ,不 同 的 器 官 对 水 分 胁迫 的 反应 也 不 尽 相 同 。 陈 军 等 对 开花 期 的 玉 
米 进行 水 分 胁迫 观察 根 和 叶 超 微 结构 变化 ,发 现 根 细胞 受 干旱 伤害 的 程度 远 远大 于 叶肉 细胞 。 干 
571 d 后 , 根 细胞 的 质 膜 已 完全 脱离 细胞 壁 ,而 且 质 膜 断裂 严重 ,线粒体 外 膜 基 本 破裂 , 哺 膜 几乎 完 
全 消失 ,只 剩 下 一 个 空 腔 ,而 叶肉 细胞 质 膜 只 是 部 分 断裂 ,线粒体 外 膜 部 分 破坏 ,还 有 部 分 晴 膜 存在 。 

另外 ,即使 是 同一 器 官 的 不 同 细胞 甚至 同一 细胞 的 不 同 细胞 器 对 水 分 胁迫 的 超 微 结构 变化 
也 并 不 完全 相同 。 一 般 说 线粒体 结构 的 变化 比 叶绿体 较为 迟钝 ,如 干旱 后 有 些 线粒体 仍 具 有 完 
整 清晰 的 膜 ,而 与 此 同时 ,叶绿体 结构 却 受 到 严重 损害 。 陈 京 认为 甘 警 细胞 对 水 分 胁迫 的 敏感 程 
度 由 强 到 弱 依 次 是 :叶绿体 > 液 泡 膜 > 线 粒 体 。 


3.5 干旱 对 植物 生理 过 程 的 影响 


干旱 胁迫 下 植物 体内 含水 量 下 降 、 水 分 在 植物 体内 各 部 分 间 发 生 重新 分 配 ; 干 旱 同 时 造成 植 
物 细胞 分 裂 受 阻 ,细胞 伸 长 受 抑制 ,植物 光合 作用 下 降 , 物 质 代 谢 平 衡 亲 乱 , 蛋 白质 的 合成 受阻 ， 
而 分 解 加 速 ,导致 植物 生长 缓慢 ;于 旱 同 时 会 影响 到 植物 体内 植物 激素 含量 的 变化 ,影响 到 植物 
的 发 育 , 引 起 器 官 的 提前 衰老 和 脱落 。 


3.5.1 含水 量 


中 生 植物 的 含水 量 一 般 在 60% ~70% ,水 分 供应 不 足 时 ,植物 体内 含水 量 和 相对 含水 量 下 
降 , 如 图 3 -9 是 树 柳 叶片 相对 含水 量 随时 间 的 变化 。 


RWC% 








0 4 8 12 16 20 24 28 32 36 40 44 50 
时 间 /d 


图 3-9 土壤 缓慢 水 分 胁迫 条 件 下 8 种 怪 柳 植物 RWC 变化 趋势 图 
(516 ER 1999) 
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3 干 早 逆境 植物 生物 学 


缺 水 不 仅 影 响 植物 含水 量 , 还 能 引起 器 官 间 水 分 重新 分 配 , 幼 嫩 部 分 从 老 叶 中 夺取 水 分 , 促 
使 老 叶 早 训 。 因 此 ,干旱 时 叶 面 积 小 .光合 势 降低 \ 株 矮 、 产 量 低 。 

当 环 境 中 水 分 缺乏 时 ,对 于 植株 含水 量 .水势 .蒸腾 和 吸水 的 影响 相当 复杂 。 总 的 情况 是 这 
些 指标 均 在 降低 ,但 幅度 和 进程 并 不 一 致 。 在 特定 情况 下 ,例如 大 气 条 件 十 分 有 利于 蒸腾 ,而 土 
琅 水 分 尚未 耗 尽 的 情况 下 ,蒸腾 和 吸水 反而 增强 。 过 去 曾 认为 在 土壤 达到 永久 鞭 芒 点 ( perma- 
nent wilting point) 之 前 ,对 吸水 蒸腾 等 没有 影响 , 即 在 田间 持 水 量 和 永久 萎 玉 点 之 间 水 分 都 是 同 
样 有 效 的 。 但 之 后 无 数 试验 表明 情况 并 非 如 此 , 即 在 土壤 水 分 减少 达到 永久 芋 落 点 之 前 ,植物 的 
吸水 .蒸腾 .生长 等 即 逐 渐 减 低 , 到 永久 鞭 蕊 点 时 ,几乎 就 都 停止 了 。 


3.5.2 生长 


植物 生长 是 代谢 过 程 在 形态 上 的 综合 表现 ,其 速度 受到 了 细胞 的 分 裂 与 伸 长 速率 以 及 光合 
作用 与 呼吸 作用 的 协调 ,并 受到 了 植物 激素 的 调节 。 而 生长 本 身 又 影响 了 植物 的 光合 面积 和 生 
产 潜力 及 产量 ,并 对 植物 代谢 产生 反馈 调节 作用 。 因 此 水 分 胁迫 对 生长 的 影响 是 长 期 受到 人 们 
关注 的 问题 之 一 。 

轻微 的 水 分 胁迫 就 会 明显 地 抑制 生长 ,如 仅 在 -0.3 MPa 的 轻 度 土壤 干旱 处 理 1d 后 ,小 麦 
叶片 的 伸 长 速率 就 下 降 了 50% ,其 有 丝 分 裂 活性 下 降 了 58% ,其 分 裂 区 也 从 8 mm 下 降 为 4 mm 
(Schuppler 等 ,1998) 。 一 般 植物 的 地 上 部 分 如 叶片 比 地 下 部 分 对 水 分 气 缺 更 为 敏感 ,如 当 玉 米 
叶片 水 势 下 降 到 - 0.45 MPa 时 ,叶片 伸 长 就 受到 明显 抑制 ;接近 -1.0 MPa 时 ,叶片 伸 长 基本 停 
止 。 而 此 时 根部 即使 在 水 势 下 降 到 - 0.85 MPa 时 仍 维持 正常 生长 速度 , 即使 水 势 下 降 到 
-1.5 MPa 其 生长 仍 未 完全 停止 。 植 物 叶片 生长 速度 的 下 降 对 干旱 逆境 下 的 植物 是 有 利 的 ,这 有 
助 于 降低 叶 面 积 并 降低 莎 腾 。 

(1) 干旱 对 细胞 分 裂 的 影响 

植物 组 织 的 生长 量 取决 于 细胞 的 数量 和 每 个 细胞 的 大 小 :细胞 分 裂 决定 生长 的 潜力 ,细胞 伸 
长 决定 生长 潜力 的 表达 。 如 上 所 述 ,如 果 土 壤 的 水 势 突 然 下 降 ,植物 叶片 的 伸展 会 立即 受到 抑 
制 , 这 里 生长 的 下 降 应 该 是 抑制 了 已 有 细胞 的 伸 长 , 而 不 可 能 是 抑制 一 个 新 细胞 的 分 裂 ;但 如 果 
植物 长 期 处 于 干旱 土壤 中 ,这 样 植物 叶片 的 细胞 分 裂 就 受到 抑制 ,形成 的 就 是 所 含 细胞 数量 少 的 
小 叶片 。 

细胞 分 裂 主要 与 DNA .RNA 、 蛋 白质 和 细胞 壁 物质 的 合成 有 关 ; 这 些 物 质 的 合成 作用 与 细胞 
的 水 分 状况 有 关 , 但 更 与 光合 产物 和 0, 的 供应 有 关 , 因 而 C0, 供应 不 足 和 光 强 度 下 降 比 轻 度 缺 
水 对 细胞 分 裂 的 抑制 作用 更 大 。 

(2) 干旱 对 细胞 伸 长 的 影响 

一 般 说 ,细胞 伸展 过 程 比 细胞 分 裂 对 水 分 胁迫 更 为 敏感 , 缺 水 植株 矮小 , 叶 面积 下 降 , 主 要 是 
细胞 体积 变 小 ,总 细胞 数目 往往 变化 不 大 ,如 烟草 植株 干旱 处 理 7 d 后 叶 细 胞 数 下 降 不 到 10% , 
而 细胞 面积 下 降 却 接近 50% 。 

早期 的 研究 结果 认为 ,细胞 周 压 在 细胞 延伸 生长 过 程 中 起 主导 作用 , 即 水 分 亏 缺 下 植物 地 上 
部 组 织 的 生长 受 抑 现象 ,主要 是 因为 膨 压 降低 所 致 。 但 是 ,后 来 愈 来 愈 多 的 实验 结果 却 并 不 支持 
这 一 观点 。 例 如 , 盐 渍 条 件 ( 约 -1.5 MPa) F , REB S (Pisum satium) 幼 苗 活 体 茎 组 织 的 延伸 生 
长 速率 ,虽然 降低 了 50% ~ 60% ,但 其 生长 区 的 膨 压 却 并 不 平行 下 降 。 水 分 亏 缺 下 ,虽然 玉米 幼 
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3.5 干旱 对 植物 生理 过 程 的 影响 


苗 叶 片 生长 区 的 膨 压 因 渗 透 调节 作用 而 基本 保持 不 变 ,但 其 生长 速率 却 显著 受 抑 ;Nonami 和 Bo- 
yer 用 一 种 新 设计 的 截 切 式 热 电 偶 湿 度 计 (guillotine thermocouple psychrometer ) ,对 水 分 气 缺 下 活 
B X Si Glycine max) 茎 组 织 的 测定 结果 表明 ,虽然 正在 延伸 生长 的 细胞 的 膨 压 保持 恒定 ,但 其 延 
伸 生长 速率 却 大 为 降低 。 而 且 有 实验 证 明 , 地 上 部 分 和 根 组 织 的 延伸 生长 对 水 分 气 缺 的 反应 恰 
恰 相 反 : 地 上 部 分 膨 压 保持 不 变 , 生 长 严重 受 抑 ; 而 根 即使 膨 压 显著 下 降 , 却 几 乎 不 影响 其 根 的 延 
伸 生 长 。 

最 近 有 人 提出 控制 伸展 的 可 能 是 木质 部 向 叶片 的 水 分 供应 量 的 变化 。 在 干旱 胁迫 下 ,玉米 
叶片 的 水 势 下 降 ,同样 下 降 的 还 有 木质 部 水 势 ,我 们 知道 叶片 中 水 分 的 供应 取决 于 木质 部 与 叶片 
的 水 势 差 , 木 质 部 水 势 的 下 降 会 降低 木质 部 与 叶片 间 的 水 势 梯度 ,减少 其 至 断绝 叶片 的 水 分 供 
应 。 而 适度 的 水 分 供应 足以 维持 膨 压 ,但 不 一 定 足 以 引起 细胞 的 扩展 。 

还 有 研究 证 明 在 水 分 胁迫 下 ,细胞 内 溶质 浓度 的 升 高 和 植物 的 渗透 调节 只 有 在 生长 下 降 后 
才 可 以 测 到 ,水 分 亏 缺 对 细胞 壁 特性 的 影响 可 能 会 更 直接 ,植物 细胞 壁 的 伸展 性 在 调控 细胞 延伸 
生长 方面 具有 重要 作用 。 在 Chazen 和 Neumann 的 研究 中 发 现 :玉米 幼苗 在 用 PEG 处 理 2 min 
后 , 即 可 检测 到 离 体 叶 片 细胞 壁 的 硬化 响应 ; 当 用 活 根 系 进行 试验 时 , 亦 可 见 玉 米 根 系 因 渗透 胁 
迫 而 快速 导致 远 距 离 的 地 上 部 叶片 细胞 壁 硬化 是 水 力 信 号 的 传递 结果 ,而 不 是 激素 或 电信 号 。 
根系 方面 快速 反应 的 机 制 尚 不 清楚 ,但 有 证 据 表 明细 胞 壁 酸 化 或 氧化 耦 联 速度 的 变化 也 具有 快 
速 反应 的 特点 。 在 水 分 亏 缺 条 件 下 ,植物 细胞 生长 受 抑 的 一 连 串 响应 事件 中 ,细胞 壁 的 硬化 响应 
可 能 是 一 种 原初 事件 。 

总 之 ,从 细胞 扩展 的 过 程 可 以 看 出 , 膨 压 大 小 ,细胞 壁 的 松弛 和 细胞 内 溶质 的 积累 是 三 个 影 
响 细胞 扩展 的 因素 。 细 胞 生长 速率 r = dV/de = E(P — Y) ,其 中 7 为 生长 速率 ,dV/di 即 为 单位 时 
间 内 的 体积 变化 ,E 为 细胞 壁 的 延伸 系数 (extensibility) , P. 为 细胞 膨 压 ,而 了 为 细胞 扩展 的 膨 压 
临界 值 , HR RELIEF (yield threshhold) 。 


3.5.3 矿质 吸收 


水 分 胁迫 对 矿质 养分 吸收 的 影响 仍 未 完全 解决 。 缺 水 可 相当 程度 地 减少 植物 对 矿质 的 吸 
收 , 但 矿质 的 吸收 并 不 直接 依靠 水 的 吸收 ,二 者 为 两 个 相对 独立 的 过 程 。 土 壤 养分 的 有 效 性 ,并 
不 一 定 受 土壤 水 胁迫 的 影响 ,至 少 在 有 效 水 范围 内 是 如 此 。 

缺 水 会 对 植物 生长 产生 抑制 ,因而 植物 对 矿质 的 需求 有 所 减少 ,这 样 就 相对 地 缓和 了 植物 的 
需要 和 供应 之 间 的 矛盾 ,但 矿质 养分 吸收 减少 仍 可 能 影响 植物 的 生长 和 发 育 。 在 对 小 麦 的 试验 
中 ,发 现 缺 水 对 钾 吸 收 的 抑制 大 于 氮 和 磷 。 玉 米 和 大 豆 根 细 胞 对 磷 的 吸收 ,在 水 势 低 于 
-12 ~ -15 bar 时 ,也 受到 严重 的 抑制 。 洋 葱 对 磷 的 吸收 比 对 钾 的 吸收 对 水 胁迫 更 敏感 , 镁 的 吸 
收 比 钙 的 吸收 敏感 。 受 水 分 胁迫 的 小 麦 . 黄 腕 豆 的 Ca/K 和 Ca/P 均 增 高 。 藻 麦 根 对 锌 的 吸收 不 
其 敏感 ,可 能 由 于 在 干 土 中 比 在 湿 土 中 根 分 泌 物 较 多 。 

在 有 些 情况 下 , 缺 水 对 矿质 养分 总 的 含量 影响 不 大 ,但 个 别 叶片 的 吸收 形式 则 变化 很 大 。 例 
如 充分 供水 的 植株 , 当 叶 子 年 龄 增长 时 , 氮 和 磷 的 含量 均 减 少 ,在 受 胁迫 的 植株 中 二 者 的 水 乎 也 
下 降 ,但 幼 叶 中 下 降 要 多 ,并 且 磷 比 氮 下 降 的 更 早 更 显著 。 两 种 养分 均 有 由 幼 叶 移 向 荃 的 趋势 。 

干旱 胁迫 除 直接 影响 吸收 外 ,还 抑制 矿质 的 运输 ,如 大 麦 .小 麦 幼 苗 对 饥 、 玉 米 对 磷 的 吸收 ， 
主要 是 因为 运输 受到 抑制 ,而 吸收 是 次 要 的 。 也 有 证 据 表 明 在 水 胁迫 下 , 磷 和 钾 可 渗 漏 到 体外 ， 
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但 是 这 些 原因 所 占 的 比重 则 很 难 确定 。 

在 植物 遭受 水 分 胁迫 之 前 ,适当 地 施肥 可 以 阻止 或 减轻 由 缺 水 引起 的 矿质 营养 胁迫 的 影响 。 
例如 施 氮 BE PRR DNR , 施 氮 给 谷子 ,给 玉米 施 较 多 的 钾肥 。 在 农业 实践 和 自然 植被 中 均 可 见 到 
施加 矿质 营养 减轻 干旱 伤害 的 情况 。 


3.5.4 光合 作用 


植物 光合 作用 将 无 机 物质 转化 为 有 机 物 , 同 时 转化 太阳 能 ,是 地 球 上 最 重要 的 化 学 反应 ,也 
是 绿色 植物 对 各 种 内 外 因子 最 敏感 的 生理 过 程 之 一 。 植 物 光合 生理 对 某 一 环境 的 适应 性 ,很 大 
程度 上 反映 了 植物 在 该 地 区 的 生存 能 力 和 竞争 能 力 。 因 此 研究 光合 作用 对 不 同 环境 因子 的 响 
应 ,不 仅 对 阐明 光合 作用 的 运行 机 制 有 理论 意义 ,对 农林 牧 业 的 生产 实践 也 具有 重要 指导 意义 。 

干旱 胁迫 通过 各 种 途径 降低 植物 的 光合 能 力 。 在 轻 度 干旱 的 条 件 下 ,由 于 植物 自身 的 渗透 
调节 作用 ,光合 速率 下 降 不 是 很 明显 ,而 在 中 度 和 严重 干旱 条 件 下 ,光合 作用 下 降 明 显 。 干旱 条 
件 下 ,光合 速率 的 下 降 与 植物 对 光 能 和 CO, 的 利用 有 直接 关系 。 土 壤 干 旱 程度 增加 ,叶片 光 补 偿 
点 和 C0, 补 偿 点 增高 , 光 饱 和 点 和 C0, 饱和 点 下 降 , 这 表明 干旱 胁迫 使 气孔 关闭 ,叶肉 细胞 光合 
活性 下 降 , 光 能 利用 率 降低 。 

干旱 胁迫 不 仅 降低 植物 的 光合 速率 ,而 且 影 响 净 光合 速率 的 日 变化 。 在 正常 条 件 下 , 草 获 
( Fragaria ananassa ) 的 净 光 合 速 率 (P, ) 较 高 ,“ 双 峰 " 明 显 , 有 典型 的 “午休 ”现象 ;在 轻 度 和 中 度 
的 干旱 胁迫 下 ,植株 的 P, 虽 有 “ 双 峰 ”和 “午休 ”现象 ,但 不 明显 ,而 且 光 合 速率 下 降 ; 严 重 干旱 胁 
迫 下 ,“ 双 峰 ” 现 象 消失 ,光合 作用 基本 停止 ,说 明 干 旱 造 成 光合 作用 完全 受阻 。 由 于 不 同 植物 的 
净 光 合作 用 日 变化 各 有 不 同 , 有 些 植物 日 变化 没有 “峰值 ”, 有 的 只 有 “ 单 峰 ” ,干旱 胁迫 对 不 同 植 
物 的 “峰值 "影响 也 有 不 同 ,如 干旱 胁迫 使 欧 李 ( Cerasus humilis) 的 日 变化 曲线 由 “ 单 峰 " 型 变 为 
“ 双 峰 "型 ,最 终 导 致 光合 速率 的 降低 。 

(1) 干旱 胁迫 下 的 气孔 限制 与 非 气孔 限制 

干旱 胁迫 对 植物 光合 作用 的 抑制 包括 气孔 限制 ( stomatal limitation) 和 非 气 孔 限 制 (non-stom- 
atal limitation) 。 前 者 是 指 干 旱 胁 迫使 气孔 导 度 下 降 , C0, 进入 叶片 受阻 而 使 光合 下 降 , 从 而 直接 
影响 植物 的 光合 作用 ,使 植物 的 生长 受阻 。 气 孔 限 制 并 非 光 合作 用 的 唯一 抑制 因素 , 随 着 植物 叶 
片 水 势 的 降低 ,光合 速率 下 降 有 一 个 从 气孔 限制 向 叶肉 细胞 光合 活性 限制 的 转变 过 程 , 也 就 是 向 
非 气孔 因素 转变 的 过 程 ,表现 为 光合 器 官 活性 的 下 降 。 

气孔 限制 ”气孔 是 叶片 与 外 界 进行 气体 交换 的 门户 ,其 开 度 变化 对 植物 水 分 状况 及 CO, In] 
化 有 着 重要 影响 。 一 般 认为 , 随 着 叶片 水 分 散失 和 叶片 水 势 下 降 ,气孔 张 开 度 减 小 ,气孔 阻力 增 
加 ,CO, 进 入 叶片 受阻 ,导致 植物 光合 速率 下 降 。 最 初 认为 ,干旱 使 气孔 关闭 而 导致 光合 作用 下 
降 。 在 田间 条 件 下 ,空气 中 C0, 含量 大 多 达 不 到 植物 光合 作用 最 高 水 平 的 浓度 ,干旱 胁迫 造成 气 
孔 阻力 增加 ,从 而 进一步 限制 CO; 吸 收 ,细胞 间隙 C0, 浓 度 (C;) 下 降 , 光 合作 用 随 之 而 下 降 ; 当 解 
除 胁迫 后 ,气孔 开放 ,光合 作用 很 快 就 恢复 到 原来 的 水 平 ,所 以 将 干旱 胁迫 条 件 下 光合 作用 下 降 
的 原因 归结 为 气孔 限制 。 

气孔 限制 是 造成 光合 下 降 的 首要 原因 。 卢 从 明 对 水 稳 光 合作 用 的 研究 表明 ,干旱 胁迫 1 d 
后 ,气孔 导 度 的 下 降 与 光合 速率 降低 相 一 致 ;2 ~3 d 后 ,气孔 导 度 的 下 降幅 度 比 光合 速率 大 ; 当 水 
分 胁迫 4 ~5 d 后 ,光合 速率 的 下 降幅 度 反 过 来 比 气孔 导 度 大 。 这 说 明 , 轻 度 干旱 导致 气孔 阻力 
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增 大 ,光合 速率 降低 ,同时 上 暗示 着 存在 其 他 抑制 光合 作用 进程 的 因素 。 杨 俊 霞 研究 了 不 同 干旱 条 
VF T SEES AUR (Rubus sp. ) 叶片 的 光合 作用 ,证 明 干 旱 造 成 气孔 关闭 ,起 到 阻止 植物 脱水 的 第 一 
道 防线 的 作用 ,并 同时 阻 断 大 气 C0;, 向 叶肉 组 织 的 输送 通道 。 

非 气孔 限制 ”许多 的 研究 结果 表明 ,干旱 胁迫 对 光合 作用 的 抑制 往往 不 是 气孔 因素 所 致 ,而 
是 由 于 干旱 使 叶绿体 结构 发 生变 化 ,植物 膜 系统 遭受 损伤 , 膜 脂 过 氧化 加 剧 而 产生 超 氧 自由 基 ， 
光合 色素 严重 降解 ,光合 电子 传递 系统 遭 到 破坏 ,合成 酶 活性 下 降 、 水 解 酶 活性 上 升 ,从 而 导致 光 
合 速率 下 降 。 在 干旱 胁迫 刚 开 始 时 ,气孔 处 在 关闭 或 半 关 闭 状 态 ,细胞 间隙 C0, 浓 度 下 降 ; 随 着 
胁迫 的 加 重 ,细胞 间隙 CO; 浓 度 保 持 不 变 , 甚 至 有 所 增加 。 说 明光 合作 用 的 下 降 不 是 由 气孔 关闭 
引起 的 ,而 主要 是 非 气孔 限制 因素 引起 的 , 即 叶肉 细 胞 光合 活性 降低 的 缘故 。 

近来 人 们 认为 ,在 干旱 条 件 下 ,植物 的 光合 速率 受到 气孔 限制 和 非 气孔 限制 的 双重 影响 。 在 
轻 度 干旱 胁迫 的 条 件 下 ,光合 速率 的 降低 是 由 于 气孔 限制 造成 的 ;而 在 中 度 或 严重 干旱 胁迫 下 ， 
主要 是 非 气孔 因素 造成 的 。Farquhar 等 提出 检查 气孔 是 否 是 光合 速率 下 降 的 原因 , 既 要 看 光合 
气孔 限制 值 Ls 的 大 小 ,同时 还 要 看 C, 的 变化 。 所 以 , 当 光 合 速率 下 降 时 ,如 果 C, 下 降 而 Ls 升 
高 ,说 明光 合 速率 的 降低 主要 是 由 于 气孔 导 度 的 下 降 所 致 ;如 果 C, 升 高 ,而 Ls 下降, 则 表明 此 时 
光合 速率 下 降 的 原因 是 由 于 叶肉 细胞 光合 能 力 的 下 降 。 干旱 胁迫 初期 ,气孔 阻力 增加 会 减少 叶 
片 水 分 散失 ,但 CO, 供应 减少 又 使 细胞 内 0, 成 为 电子 传递 的 受 体 而 使 活性 氧 自 由 基 产 生 加 剧 。 
因此 ,胁迫 初期 光合 的 气孔 限制 一 方面 阻碍 了 胁迫 的 发 展 ,减轻 了 光合 器 官 的 胁迫 强度 , 另 一 方 
面 也 诱发 了 自由 基 引 发 的 非 气 孔 限 制 的 产生 。 

(2) 干旱 对 光合 色素 的 影响 

许多 研究 发 现 ,植物 遭受 干旱 胁迫 时 ,叶片 叶绿素 含量 大 幅度 降低 ,干旱 引起 叶片 叶绿素 含 
量 降 低 的 可 能 原因 有 两 个 :人 干旱 直接 导致 叶绿素 的 降解 ;@ 干 旱 造 成 叶绿素 的 合成 下 降 。 在 严 
重 干旱 胁迫 下 ,叶片 Ch 总 量 .Chla 和 Chlb 含量 均 呈 下 降 的 趋势 ,Chla 和 Chlb Ch MHS hR 
比值 增 大 ,表明 Chib 比 Chla .类 胡 葛 卜 素 比 叶 绿 素 更 容易 受到 干旱 的 伤害 ,然而 有 些 植 物 可 通过 
降低 Chib 的 含量 而 增加 Chla 的 含量 ,这 可 能 是 植物 对 水 分 胁迫 的 反应 或 其 抗旱 能 力 的 表现 。 但 
也 有 研究 发 现 ,蚕豆 ( Vicia faba) 在 干旱 条 件 下 ,叶片 叶绿素 降解 ,Chla 和 Chlb 比值 下 降 。 也 有 研 
究 表明 ,干旱 胁迫 Chla .Chlb 及 类 胡萝卜 素 均 有 不 同 程度 的 增加 。 可 见 , 不 同 植物 对 干旱 的 反应 
有 很 大 的 差异 ,叶绿素 含量 的 变化 并 不 是 一 个 很 好 的 抗旱 性 育种 指标 。 

(3) 干旱 对 光 能 吸收 转换 .水 光 解 和 电子 传递 影响 

Keck 和 Boyer( 1974) 用 受到 不 同 程度 水 分 胁迫 的 向 日 蓝 叶 片 中 分 离 出 的 叶绿体 ,分 别 测定 
LILA TT (PST) (了 0 一 氧化 型 二 氯 酚 靛 酚 ) EXE Y (PST) (还 原型 二 氧 酚 靛 酚 一 甲 基 
紫 精 ) 以 及 全 链 (H,0 一 甲 基 紫 精 ) 的 电子 传递 速率 。 结 果 发 现 ; 当 水 势 在 -1.0~ -1.1 MPa 之 
间 时 ,PSI 和 PS 了 及 其 全 链 的 电子 传递 速率 不 受 水 势 变化 影响 ; 当 水 势 在 -1.1~ -1.7 MPa ft, 
三 者 的 速率 均 随 水 势 降低 而 逐渐 下 降 ;而 当 水 势 在 -1.7 MPa 以 下 时 ,这 三 者 保持 相对 稳定 的 较 
低速 率 ,通过 PSI 及 全 链 的 电子 传递 速率 约 为 对 照 的 20% ~ 30% ,而 通过 PS] 的 电子 传递 则 为 
对 照 的 60% ,表明 PS TI 电子 传递 对 水 分 胁迫 比 PSI 敏感 。 事 实 上 ,干旱 胁迫 下 的 净 C0, 同 化 速 
率 总 是 比 全 链 电子 传递 和 净 0, 产 生 速 率 下 降 的 更 显著 ,如 Comic 报道 ,水 分 胁迫 下 的 向 日 鞭 叶 
片 , 即 使 其 净 光 合 速率 下 降 80% ,全 链 电子 传递 速率 也 没有 降低 ,因为 在 干旱 下 即使 CO, 的 供应 
受到 限制 ,植物 仍然 会 以 0, 作 为 电子 受 体 ,进行 水 -水 循环 。 
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大 量 的 试验 结果 表明 ,干旱 胁迫 下 ,植物 叶绿体 光 系 统 开 最 大 光化学 效率 ( fv/Fm) .光化学 
EX (photochemical quenching) 系数 (qP) 、 表 观 电子 传递 速率 (ETR ) 值 均 显 著 下 降 , 而 非 光化学 
XE ( non-photochemical quenching,NPQ) 升 高 。 这 说 明 在 干旱 胁迫 下 叶绿体 PSI 活性 中 心 更 易 
发 生 光 抑制 ,受到 损伤 。 非 光化学 狂 灭 是 植物 的 一 种 自我 保护 机 制 ,植物 把 吸收 的 光 能 以 热能 的 
形式 散失 而 不 发 生 光 化 学 反应 ,从 而 减少 自由 基 的 生成 ,对 光合 机 构 起 一 定 保护 作用 。 

(4) 干旱 对 光合 酶 活性 的 影响 

干旱 条 件 下 ,植物 代谢 过 程 的 变化 对 光合 作用 的 影响 比 气孔 限制 对 光合 作用 的 影响 要 复杂 
得 多 ,干旱 降低 了 碳 同化 及 利用 能 力 。 植 物 的 光合 速率 依靠 酶 活性 ,如 RuBP 羧 化 酶 .1,5 - 二 磷 
酸 核 酮 糖 凑 化 酶 (Rubisco) 及 PEP $245, RuBPCase 作为 光合 碳 同化 的 关键 酶 ,其 活性 高 低 直 
接 影响 光合 速率 的 大 小 ,因此 ,RuBPCase 活性 降低 常 被 认 作 是 光合 速率 下 降 的 非 气 筷 因素 之 一 。 
一 些 研究 表明 ,Rubisco 的 蛋白 量 和 活性 (包括 原初 活性 .总 活性 和 最 大 活性 ) 在 RWC 90% 至 
10% 或 更 低 范围 内 不 会 大 幅 改 变 ,但 Tezara 等 发 现在 严重 干旱 胁迫 下 , Rubisco 活性 会 下 降 。Me- 
drano 等 报道 ,干旱 胁迫 的 大 田 首 藉 叶片 中 ,Rubisco 的 原初 活性 和 总 活性 降低 ,但 Rubisco 的 蛋白 
量 并 不 降低 ,说 明 Rubisco 的 催化 位 点 被 抑制 物质 所 封闭 ,使 Rubisco 的 活性 受到 影响 。PEP %8 
化 酶 同样 也 受到 干旱 的 限制 。 在 缓慢 的 土壤 干旱 过 程 中 ,小 麦 幼苗 的 PEP 羧 化 酶 活性 同 RuBP 
凌 化 酶 一 样 ,有 一 个 上 升 过 程 ,但 随 着 干旱 的 推进 ,PEP 羧 化 酶 活性 下 降 。 

(5) 干旱 对 同化 产物 的 运输 的 影响 

在 水 分 胁迫 下 ,由 于 光合 受 抑 制 , 故 总 碳水 化 合 物 含 量 减少 ,但 各 种 碳水 化 合 物 的 含量 有 增 
有 减 。 一 般 情 况 是 高 分 子 化 合 物 如 淀粉 含量 减少 ,小 分 子 的 可 溶性 糖 增加 。 高 粱 .小 麦 .玉米 和 
Bi EK PNG T , 糖 均 累积 ,其 中 玉米 可 增加 42% 。 植 株 的 不 同 部 分 各 种 碳水 化 合 物 的 变化 不 
同 ,叶子 中 糖 增加 , 茎 中 则 可 能 减少 。 含 糖 量 的 增加 主要 是 由 于 生长 受 抑制 而 不 是 淀粉 的 水 解 。 
缺 水 时 常常 促使 蔗糖 含量 显著 增强 ,有 的 植物 如 棉花 已 糖 含量 增加 A IR. MAE 
的 减少 可 能 由 于 光合 下 降 ,水 解 增强 或 合成 减少 。 

至 于 同化 产物 的 运输 , 曾 有 许多 试验 证 明 缺 水 可 减 慢 有 机 物质 的 运输 ,在 受 胁 迫 期 间 同 化 产 
物 可 能 积累 在 光合 器 官 中 。 近 来 有 证 据 表 明 在 水 分 胁迫 下 光合 产物 在 保证 对 其 需要 的 条 件 下 仍 
可 迅速 运 出 。 如 小 麦 叶子 茎 秆 组 织 的 相对 含水 量 降 低 到 60% ,相当 于 -20 ~ -30 bar 的 水 势 , 同 
化 产物 仍 能 通过 花 基 向 麦 穗 活路 地 运输 ( 表 3 -2) ,此 外 还 有 中 等 水 胁迫 能 加 快运 输 的 情况 。 


表 3 -2 水 分 胁迫 对 小 麦 植 株 中 同化 产物 运输 的 影响 ( 引 自 Wardlaw, 1967) 








! HARF 同化 产物 运输 速率 /em C 
TANS /mg CO, + dm 7? «h^! a 上 部 节 间 ， 
0 12.4 33 45 
2 13.2 42 36 
4 12.3 27 39 
6° 7.15 39 72 
* FS 


在 某 些 条 件 下 ZK SE BT A LE FB ie f, BR DRM PRA CRI I] E 
物 ,缓慢 而 持久 的 向 外 输出 ,可 能 受 库 (sink ) 能 力 的 影响 。 运 输 过 程 包括 装运 、 印 以 及 源 和 库 之 
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间 的 关系 ,在 涉及 水 分 胁迫 的 影响 时 都 要 加 以 考虑 ,不 能 简单 地 认为 缺 水 只 能 促进 或 抑制 同化 物 
质 的 运输 。 


3.5.5 激素 


植物 激素 是 一 类 由 植物 体内 产生 的 ,并 可 由 产生 处 向 别处 运输 ,对 植物 的 生长 发 育 起 重要 调 
节 作 用 的 微量 有 机 物 ,目前 植物 激素 主要 分 为 生长 素 类 AERX MADARA CARER 
(ABA) 五 大 类 ,它们 中 的 某 些 种 类 ,如 ABA ,在 植物 应 对 干旱 胁迫 时 发 挥 了 极其 重要 的 作用 。 

(1) 干旱 与 ABA 

在 植物 激素 中 ,ABA 与 干旱 胁迫 的 关系 最 为 密切 ,也 是 目前 人 们 研究 最 多 的 一 种 逆境 激素 ， 
在 干旱 胁迫 下 ,植物 体内 的 ABA 大 量 积累 ,降低 了 气孔 张 开 度 ,使 光合 速率 降低 ,引起 植物 生长 
的 下 降 。 

许多 实验 证 明 ,在 干旱 对 植物 生长 的 影响 中 , 低 水 势 并 不 会 最 先 引起 植物 叶片 的 水 分 状况 ， 
如 水 势 和 膨 压 的 变化 。 相 反 ,人们 发 现 影响 地 上 部 分 生长 的 信和 号 来 自 于 根 ,而 ABA 就 是 这 种 干 
旱情 况 下 由 地 下 部 分 传 向 地 上 部 分 并 影响 了 地 上 部 分 生长 的 信号 。 这 一 观点 的 证 据 来 自 于 
1985 年 由 Blackman 和 Davies 所 做 的 玉米 分 根 试验 (图 3 -10)。 他 们 让 一 株 玉米 的 根 分 别 生 长 
在 两 个 盆 内 ,让 一 边 根系 所 在 的 土壤 变 干 而 另外 一 边 根系 所 在 的 土壤 仍 充 分 灌水 。 与 两 边 都 充 
分 灌水 的 处 理 相 比 ,分 根 处 理 对 于 地 上 部 分 叶片 的 水 分 状况 没有 明显 影响 ,但 其 气孔 开 度 却 明显 
下 降 。 当 干 的 一 半 土 壤 恢复 供水 后 气孔 导 度 又 明显 增 大 ,并 且 恢 复 至 对 照 水 平 。 进 一 步 的 实验 
表明 : 若 用 刀片 切除 干旱 土壤 中 的 一 半 根 ,也 会 使 叶片 的 气孔 导 度 和 伸 长 速率 恢复 正常 。 虽 然 这 
样 做 的 结果 并 没有 增加 地 上 部 分 的 水 分 供应 ,但 却 使 植物 的 气孔 导 度 和 叶片 伸 长 速率 得 到 了 恢 
复 。 早 在 1989 年 ,Zhang 等 在 检测 受 旱 玉米 和 向 日 葵 木 质 部 半 液 ABA 时 发 现 , 当 植 物 部 分 根系 
的 土壤 干旱 时 ,其 木质 部 汁液 ABA 浓度 迅速 上 升 ,气孔 导 度 下 降 ; 当 给 正常 供水 的 植株 根 尖 饲 喂 
ABA 时 ,向 日 蔡 及 玉米 植株 木质 部 ABA 浓度 也 显著 增加 , 且 与 气孔 导 度 之 间 存 在 同样 的 相关 
关系 。 


气孔 关闭 气孔 张 开 


充分 沸水 干旱 WB BREBT 





FA3-10 分 根 实验 


植物 的 分 根 实验 表明 了 ,在 干旱 胁迫 下 ,影响 地 上 部 分 生长 的 并 不 是 水 分 信号, 而 是 植物 激 
素 ABA。 越 来 越 多 的 实验 结果 显示 ,ABA 在 植物 体内 的 这 种 信息 传递 中 起 着 主要 的 作用 , 当 士 
壤 变 干 时 , 根 尖 部 位 会 对 土壤 水 分 的 变化 迅速 做 出 反应 ,合成 ABA ,并 随 蒸腾 流通 过 木质 部 输送 
到 叶片 ,直接 到 达 保 卫 细 胞 的 质 膜 外 侧 , 与 ABA 受 体 结合 ,促使 开放 的 气孔 关闭 ,从 而 控制 植物 
与 外 界 进行 的 水 分 和 气体 交换 。 

早 在 1991 年 ,Davies 和 Zhang 就 提出 ,ABA RET: 时 胁迫 下 从 根部 运往 地 上 部 分 的 长 距离 信 
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号 ,运往 地 上 部 分 的 ABA 引起 气孔 的 关闭 和 叶片 生长 下 降 , 随 着 研究 的 进一步 深入 ,目前 对 于 植 
物体 内 ABA 的 合成 .运输 及 其 信号 作用 有 了 系统 的 了 解 。 

` 当 根 系 感受 到 渗透 胁迫 后 ,细胞 质 膜 上 的 感受 器 把 信号 通过 信号 传递 系统 传递 给 下 游 ,形成 
ABA。 目 前 ,关于 植物 细胞 是 如 何 感 知 周围 环境 渗透 变化 的 生化 机 制 还 不 十 分 清楚 。 在 各 种 逆 
境 条 件 下 如 何 启动 ABA 合成 的 ? 起 初 认 为 ABA 合成 的 启动 依赖 水 势 阔 值 ,后 来 梁 建 生 等 认为 
脱 压 是 控制 ABA 合成 的 关键 , 即 当 脱 压 接 近 零 时 ,ABA 才 大 量 合成 。 通 常 认为 膨 压 的 变化 是 感 
知 渗透 胁迫 的 可 能 机 制 。 贾 文 锁 等 用 聚 乙 二 醇 (PEG6000) 和 乙 二 醇 处 理 玉米 根 、 叶 ,观察 其 在 水 
分 胁迫 下 ABA 启动 与 调节 结果 表明 ;ABA 积累 的 启动 与 组 织 重 量 的 减少 或 细胞 体积 有 关 , 而 与 
细胞 水 分 相关 参数 ( 细胞 内 渗透 势 ,水势 和 压力 势 ) 无关, 但 ABA 积累 的 能 力 可 受 细胞 内 渗透 势 
调节 。 乙 二 醇 不 能 诱导 ABA 积累 ,说 明 ABA 合成 积累 与 细胞 内 渗透 势 无 关 。PEG 处 理 的 叶片 
组 织 重量 的 减少 ,渗透 势 减少 ,ABA 含量 上 升 。 叶 片 细胞 渗透 势 的 减少 是 由 细胞 体积 减少 引起 
的 ,因为 PEG 不 能 渗透 细胞 内 部 。 这 表明 ABA 积累 触发 是 与 细胞 体积 有 关 。 脱 压 为 零 时 可 能 
是 细胞 体积 发 生 重大 改变 的 水 势 临界 值 ( 页 文 锁 等 ,2002 ) 。 

高 等 植物 中 存在 着 两 条 ABA 生物 合成 途径 : (1) 直接 途径 , 即 三 个 异 成 烯 单位 聚合 成 C1; 前 
体 法 呢 基 焦 磷 酸 (farnesyl pyrophosphate, FPP) ,由 FPP 经 环 化 和 氧化 直接 形成 15 碳 的 ABA; 
(2) 间接 途径 , 即 先 由 甲 羟 成 酸 (mevalonic acid, MVA) RAR Co 前 体 - 类 胡萝卜 素 , 再 由 类 胡 葛 

卜 素 裂解 成 C,, 的 化 合 物 ,如 黄 质 醛 (xanthoxin , XAN) ,最 后 由 XAN 转变 成 ABA( Milborrow ,2001 ; 
Taylor,2000). 。 现 在 越 来 越 多 的 证 据 表明 高 等 植物 主要 以 间接 途径 合成 ABA。 合 成 部 位 是 在 质 
体 和 原生 质 液 中 ,合成 后 多 贮存 于 质 体 内 。 

ABA 既 能 在 叶片 中 合成 ,又 能 在 根 中 合成 ,在 正常 情况 下 , 除 贮存 于 质 体 中 的 ABA 外 ,叶片 
来 源 的 ABA 可 以 沿 韧 皮 部 向 地 下 部 分 运输 , 根 中 来 源 的 ABA 可 以 沿 木 质 部 向 地 上 部 分 运输 ,二 
者 速度 基本 相同 ,形成 一 无 效 循环 。 但 在 干旱 . 盐 渍 等 逆境 胁迫 下 ,从 根 中 运往 地 上 部 分 的 木质 
部 汁液 中 的 ABA 浓度 急剧 升 高 , 远 远 高 于 从 叶片 向 下 运输 的 ABA 浓度 。 木 质 部 汁液 中 ABA 含 
量 的 增加 有 三 个 来 源 ,其 一 是 干旱 生境 下 叶片 中 质 体内 贮存 的 ABA 外 出 ,经 韧 皮 部 向 地 下 部 分 
运输 ;其 二 为 根部 ABA 合成 大 量 增加 ;其 三 为 土壤 中 的 ABA ,土壤 ABA 来 源 于 植物 根系 分 泌 的 
ABA, 另 外 土壤 细菌 也 是 合成 ABA 的 一 个 来 源 。 土 壤 ABA 的 存在 使 得 在 根 和 外 界 介质 之 间 建 
立 了 一 个 ABA 平衡 。 如 果 没 有 土壤 中 ABA 的 平衡 ,ABA 将 从 根 中 渗 漏出 来 ,这 在 很 大 程度 上 打 
乱 根 冠 信号 的 传递 。 与 植物 体 相似 ,在 干旱 土壤 中 , 随 着 土壤 中 水 分 的 散失 其 ABA 浓度 也 将 增 
加 ,其 原因 之 一 是 根系 周围 的 土壤 干旱 限制 了 根系 从 土壤 溶液 中 吸收 ABA, 同 时 干 早 所 造成 的 
土壤 高 盐 浓度 .高 的 土壤 紧 实 度 , 碱 性 pH 等 现象 ,也 对 根系 吸收 ABA 都 有 影响 (Sauter 等 ， 
2001) 。 但 在 这 三 者 之 间 ,ABA 含量 增加 的 主要 源头 是 根部 ABA 合成 的 增加 。 

但 研究 表明 ,土壤 剖面 不 同 部 位 根 的 ABA 含量 并 不 相同 , 当 整 个 土壤 剖面 的 水 分 快要 消耗 
完 时 ,根系 ABA 才 明 显 增加 ,而 且 节 根 比 种 子 根 含有 更 多 的 ABA。 这 是 由 于 根系 自身 的 生理 异 
质 性 及 其 在 土壤 不 同 深度 的 分 布 不 同 所 导致 的 ,因此 为 了 研究 方便 ,人 们 主要 研究 木质 部 汁液 中 
的 ABA 浓度 。Liang 等 (1997 ) 观察 到 ,木质 部 ABA 浓度 与 根系 ABA 含量 间 存 在 近 线性 关系 , 表 
明 木质 部 可 以 定量 反映 根源 ABA 的 变化 。Jia 和 Zhang( 1996) 研究 表明 ,气孔 开 度 与 木质 部 ABA 
浓度 有 关 , 而 与 木质 部 流向 叶片 的 ABA 的 量 无 关 。 实 际 上 ,尽管 干旱 胁迫 下 木质 部 汁液 中 的 
ABA 含量 大 增 ,但 叶片 中 的 ABA 含量 却 变化 不 大 或 稍 有 增加 ,根系 向 叶片 运输 ABA 后 主要 积累 
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在 表皮 细胞 和 保卫 细胞 复合 体 的 质 外 体 中 ,导致 气孔 关闭 。 

在 土壤 干旱 时 ,木质 部 汁液 的 pH 变化 在 信号 传递 和 气孔 关闭 中 发 挥 了 非常 重要 的 作用 。 
道 境 胁 迫 常 使 植株 木质 部 或 质 外 体 汁 液 呈 碱 性 。Hartung 等 (1989 ) 观察 到 ,经 过 连续 两 天 的 干旱 
胁迫 ,菜豆 (Phaseoluscoccioeu) 根 系 木质 部 汁液 pH 从 对 照 的 6.3 升 高 到 7.2, 汁 液 中 的 ABA 浓度 
也 从 2.5 pmolL 升 高 到 15 pmol/L, 在 正常 浇 水 的 植物 中 ,木质 部 和 质 外 体 的 pH 在 5.2 ~6.5 
之 间 , 而 叶肉 和 叶 表 皮 细 胞 胞 质 的 pH 为 7.2 ~7.4。ABA 是 一 种 弱酸 , 它 主 要 累积 于 叶片 内 偏 碱 
的 区 域 。 质 外 体 存 在 较 多 未 解 离 的 ABAH, 当 木质 部 汁液 中 的 ABAH 随 蒸 腾 流 流向 叶片 的 叶肉 
细胞 时 ,由 于 ABAH 是 亲 脂 的 ,因而 容易 跨 脂性 膜 进 入 叶肉 和 表皮 细胞 原生 质 中 去 。 进 入 碱 性 细 
胞 质 后 ABAH 解 离 为 ABA 。ABA 是 玻 脂性 分 子 ,不 能 自由 扩散 出 质 膜 ,并 且 在 叶肉 细胞 中 能 
快速 分 解 (Trejo 等 ,1993 ) ,从 而 维持 ABAH 不 断 向 叶肉 细胞 扩散 的 浓度 梯度 。 通 过 这 种 扩散 吸 
收 的 方式 ,叶肉 细胞 从 质 外 体 分 流 大 量 的 ABA。 当 汁液 携带 剩余 的 ABAH 到 达 表 皮 细 胞 附近 
时 ,表皮 细胞 以 扩散 和 载体 调控 的 方式 进一步 吸收 ABAH ,因此 保卫 细胞 周围 质 外 体 中 已 不 再 有 
足够 高 的 可 诱导 气孔 关闭 的 ABA ( Wilkinson 和 Davies,1997)。 但 当 土 壤 干 旱 时 ,木质 部 汁液 的 
pH 升 高 降低 了 叶肉 细胞 和 表皮 细胞 从 质 外 体 中 分 流 ABA 的 能 力 ,提高 气孔 保卫 细胞 周围 汁液 
的 ABA ,从 而 导致 表皮 细胞 和 保卫 细胞 质 外 体 的 ABA 含量 增加 ,引起 气孔 关闭 (图 3 -11) 。 
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由 于 ABA 不 能 轻易 跨 膜 ， 
保卫 细胞 水 分 胁迫 下 , 更 多 的 ABA 
到 达 保 卫 细胞 


3-11 干旱 对 质 外 体 pH 的 影响 影响 了 ABA 的 分 配 
( 引 自 Taiz 和 Zeiger 等 ,2006 ) 


如 图 3 -12 和 图 3 -13 所 示 , 当 ABA 与 保卫 细胞 膜 上 的 受 体 结合 ,激活 了 膜 上 的 磷酸 肌 醇 
信使 系统 ,导致 IP 形成 并 使 Ca? * 从 液 泡 和 内 质 网 释放 , 胞 外 Ca? * 也 进入 胞 内 ,使 胞 质 Ca* 浓度 
升 高 ,抑制 内 向 K* 通 道 的 开放 ,同时 活化 质 膜 阴离子 通道 ,促使 阴离子 外 流 。 通 道 介 导 的 阴离子 
从 保卫 细胞 中 流出 ,可 引起 短暂 的 (R -型 ) 也 可 引起 持久 的 (S - 型 ) 阴 离子 流出 和 去 极 化 现象 。 
去 极 化 抑制 内 向 K' 通道 的 同时 活化 外 向 K' 通道 使 K' 从 保卫 细胞 中 流出 。 保 卫 细 胞 中 K Um 
阴离子 的 大 量 流出 使 胞 内 膨 太 降低 ,致使 气孔 关闭 。 因 此 ,ABA 引起 胞 质 Ca^ * 浓度 升 高 .调节 阴 
离子 通道 和 外 向 K 通道 是 其 诱导 气孔 关闭 过 程 的 关键 。 
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图 3-12 ABA 引起 气孔 关闭 与 Ca 内 流 有 关 
( 引 自 Taiz 和 Zeiger 等 ,2006 ) 


ROS 途 径 IP,, cADPR 途径 
K^ 


3-13 ABA 引起 气孔 关闭 的 机 理 
( 引 自 Taiz 和 Zeiger,2006 ) 


当然 也 有 人 认为 ABA 并 非 干旱 下 引起 气孔 关闭 和 生长 变 慢 的 唯一 的 根系 信号 ,在 这 方面 澳 
大 利 亚 的 Munns 做 了 大 量 的 实验 同 Davis 的 学 说 进行 辩论 ,如 她 1988 年 的 实验 结果 表明 :施加 与 
土壤 干旱 诱导 的 植物 体内 等 量 的 外 源 ABA 于 正常 供水 植株 ,小 麦 叶片 的 气孔 导 度 降低 了 15%， 
仅 为 土壤 干旱 抑制 的 一 半 ; 非 胁迫 小 麦 植 株 在 用 抽 提 出 ABA. 的 干旱 处 理 木质 部 汁液 饲 喂 后 气孔 
关闭 ,这 说 明 木 质 部 汁液 中 的 其 他 物质 或 许 与 ABA 有 相同 的 作用 ,因此 我 们 必须 考虑 另外 的 


128 


3.5 干旱 对 植物 生理 过 程 的 影响 


信和 号。 

(2) 干旱 与 乙烯 

自从 McMichael 等 (1972) 首次 报道 干旱 时 棉花 叶片 乙烯 释放 增加 这 一 现象 以 来 ,许多 学 者 
对 干旱 诱导 的 乙烯 (简称 干旱 乙烯 ) 进 行 了 研究 。 大 多 数 实验 采用 离 体 叶片 为 材料 (Aharoni， 
1978;Apelbaum 和 Yang,1981;Ben-Yehoshua 等 ,1974;Wright,1977;Apelbaum 和 Yang, 1981 ) 阐明 
了 干旱 乙烯 的 合成 和 基础 乙烯 一 样 ,也 以 Met( 甲 硫 氨 酸 ) 一 SAM(S - 腺 苷 重 氨 酸 ) 一 ACC(1 -A 
A - 环 内 烷 -1 — RAR) ETH ( Zo) 的 途径 合成 。Hofftman 等 (1982 ) 的 工作 进一步 指出 ,干旱 
时 ,乙烯 的 前 体 ACC 除了 可 以 转变 成 乙烯 之 外 ,还 可 通过 两 二 酰基 化 作用 转变 成 MACC ,从 而 调 
节 乙 烯 的 生成 。 但 陈 益 民 、 余 叔 文 . 王 洪 春 等 研究 发 现在 空气 干旱 时 乙烯 含量 增加 , 而 在 土壤 整 
体 干旱 条 件 下 乙烯 释放 量 并 不 增加 。 

植物 遭受 干旱 胁迫 时 常会 造成 电子 传递 泄漏 的 增加 ,导致 体内 活性 氧 的 积累 和 脂 质 发 生 过 
氧化 。 在 细胞 受到 伤害 时 乙烯 生成 量 急剧 增加 ,并 反 过 来 加 速 细 胞 膜 的 损伤 与 破坏 。 乙 烯 产生 
速率 与 膜 脂 过 氧化 密切 相关 ,并 同 精 胺 (Spm) 和 亚 精 胺 (Spd) 等 多 胺 的 代谢 密切 相关 ,Spm , Spd 
和 乙烯 具有 相同 的 合成 前 体 SAM ,多 胺 能 阻止 膜 脂 的 过 氧化 和 抑制 乙烯 合成 以 及 参与 各 种 逆境 
胁迫 的 应 答 。 通 常 认为 SAM 库 不 足 时 会 引起 乙烯 与 Spm 和 Spd 生物 合成 中 底 物 的 竞争 。Li 等 
的 研究 表明 , 当 甘 草 幼苗 受到 渗透 胁迫 使 细胞 膜 发 生 损 伤 时 ,多 胺 含量 与 乙烯 产生 量 呈 显著 负 相 
关 ; 小 麦 幼 苗 遭 受 严重 干旱 胁迫 时 , 乙烯 与 多 胺 通过 活性 氧 而 相互 影响 。 刘 建新 等 发 现 于 旱 胁 迫 
下 多 裂 骆 驼 莲 叶片 中 乙烯 和 多 胺 合成 的 相互 制约 调节 着 活性 氧 的 水 平和 膜 脂 的 稳定 。 严 重 干旱 
诱导 多 胺 的 合成 ,抑制 了 乙烯 的 产生 ,保持 胁迫 初期 活性 氧 的 低 水 平和 膜 脂 的 稳定 ; 随 着 干旱 的 
持续 ,多 胺 氧化 酶 活性 提高 ,多 胺 含量 下 降 , 乙 烯 生 成 和 活性 氧 产生 速率 增 大 ,活性 氧 大 量 积累 ， 
导致 膜 脂 发 生 过 氧化 而 质 膜 透 性 增 大 。 

(3) "F& 5 IAA,CTK 和 GA 

干旱 影响 着 植物 体内 的 激素 平衡 。 但 在 干旱 条 件 下 ,植物 体内 水 分 状况 与 植物 激素 变化 的 
关系 却 无 定论 ,一般 人 认为 干旱 胁迫 下 生长 素 、 细 胞 分 裂 素 与 赤 霉 素 含 量 下 降 ( 许 旭 旦 ,1988 ; 董 
永 华 等 ,1998 ) ,但 也 有 不 同 的 报道 ,如 Yang (2008 ) 发 现 大 米 小 穗 减 数 分 裂 期 在 干旱 处 理 时 其 
组 织 内 生长 素 (IAA) 细胞 分 裂 素 (玉米 素 和 玉米 素 核 苷 ) 以 及 赤 霉 素 (GA, 和 GA) 的 含量 并 没 
有 明显 变化 ,而 减 数 分 裂 期 是 植物 一 生 中 对 人 缺 水 最 为 敏感 的 时 期 。Ludwig-Miiller( 1995 , 2008 ) 发 
现在 干旱 胁迫 下 ,玉米 ,大 豆 等 植物 体内 的 吗 喉 丁 酸 (IBA) 含 量 增 加 ,而 IBA 是 植物 体内 活性 较 
高 的 一 种 内 源 生 长 素 , 其 活性 在 植物 发 育 的 某 些 阶段 甚至 超过 了 IAA ,并 可 与 IAA 相互 转化 ， 
Ludwig-Müller 发 现 IBA 合成 酶 的 活性 在 干旱 或 ABA 处 理 时 ,会 被 提高 。 

一 些 研 究 结果 表明 ,细胞 内 的 IAA 和 GB 与 植物 的 抗 氧化 酶 活性 及 其 光合 酶 活性 有 关 , 如 董 
永 华 等 发 现在 土壤 干旱 过 程 中 叶 面 喷 施 2 x10 mol/L 的 IAA z 5 x 107* mol/L RERE 
小 麦 幼 苗 磷 酸 烯 醇 式 丙酮 酸 羧 化 酶 .过 氧化 物 酶 (POD ) SE SCIL CAT) 活性 的 变化 。 对 于 
超 氧 物 歧化 酶 (SOD) ,IAA 使 其 活性 强化 ,而 GA: 则 对 其 起 着 抑制 作用 。IAA 还 能 提高 干旱 条 件 
下 小 麦 幼 苗 的 叶绿素 含量 ,但 对 于 气孔 阻力 和 叶 水 势 影响 不 大 ;而 CA: 对 叶绿素 含量 .气孔 阻力 
和 叶 水 势 均 无 明显 影响 。 

有 关 细 胞 分 裂 素 与 干旱 关系 报道 较 少 。 气 孔 在 干旱 胁迫 下 发 生 关闭 ,一 般 认为 与 ABA 的 增 
加 有 关 ,而 其 开启 则 与 细胞 分 裂 素 增加 有 关 。CTK 主要 在 根系 中 合成 ,经 干旱 或 渗透 胁迫 处 理 的 
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根系 木质 部 汁液 中 CTK 含量 明显 下 降 , 如 Bano 等 (1993 ) 在 水 稳 上 发 现 水 分 胁迫 下 叶 气 孔 导 度 
下 降 , 木 质 部 汁液 中 的 CTK 含量 下 降 了 4 售 , 但 分 根 实验 表明 根 中 合成 的 CTK 不 能 控制 叶片 的 
气孔 导 度 。CTK 与 气孔 关闭 的 关系 可 能 是 土壤 干旱 影响 了 根 中 CTK 的 合成 , 缺 水 阻碍 CTK 的 运 
输 ,但 CTK 可 能 并 不 直接 控制 叶片 气孔 开 度 ,是 CTK 和 ABA 之 间 平 衡 关系 的 改变 或 许 调 节 了 干 
旱 下 植物 的 气孔 运动 。 


3.5.6 干旱 与 蛋白 质 


蛋白 质 是 生活 物质 的 主体 ,植物 组 织 、 器 官 和 个 体 的 生长 和 繁殖 依靠 蛋白 质 不 断 地 合成 .而 
和 蛋白质 的 合成 又 受 核酸 的 控制 。 蛋 白质 在 合成 的 同时 也 在 进行 分 解 , 也 就 是 不 断 地 在 更 新 ,不 如 
此 就 不 能 最 经 济 地 利用 生活 有 机 体 中 最 宝贵 的 成 分 。 明 确 水 分 胁迫 对 这 些 过 程 有 些 什么 作用 ， 
显然 对 了 解 植物 的 抗旱 性 能 极为 重要 。 

缺 水 对 于 蛋白 质 合成 和 分 解 的 影响 。 多 数 试验 结果 表明 水 分 胁迫 可 降低 蛋白 质 与 氨基 酸 的 
比值 或 植株 内 和 蛋白质 的 含量 ,但 也 有 相反 的 报道 。 用 小 麦 试验 结果 预示 缺 水 可 使 蛋白 质 含量 稍 
微 增加 , 随 着 土壤 水 分 继续 下 降 , 蛋 白质 含量 即 显著 减少 , 复 水 后 则 又 增加 。 甜 菜 叶子 的 可 溶性 
蛋白 质 \ 总 蛋白 质 的 售 量 当 供 水 停止 时 , 即 逐 渐 下 降 , 在 严重 萎 菏 时 可 降低 到 对 照 的 一 半 。 人 缺 水 
对 蛋白质 含量 的 影响 ,可 能 由 于 合成 受 抑制 ,分 解 加 强 , 或 者 分 解 超过 合成 。 许 多 试验 证 明 干 时 
既 抑 制 蛋 白质 的 合成 也 加 快 蛋白 质 的 分 解 。 缺 水 对 和 蛋白质 合成 和 分 解 的 影响 很 迅速 ,例如 玉米 ， 
在 干旱 胁迫 下 最 初 6h 内 游离 氨基 酸 的 含量 增加 20% , 而 在 48 h 后 当时 水 势 降 到 — 18 bar 时 , 氮 
基 酸 含量 增加 到 250% 以 上 。 温 和 的 水 胁迫 即 可 迅速 而 可 逆 地 减少 正 生长 的 组 织 中 蛋白 质 的 合 
成 ,用 以 下 试验 结果 可 以 证 明 。 外 同位 素 标记 的 氨基 酸 挫 人 蛋白 质 中 减少 。@ 多 聚 核 蛋白 含量 
显著 减低 。 电 用 抑制 剂 环 已 亚 胺 ( 系 肽 链 加 长 的 抑制 剂 ) 试验 证 明 缺 水 抑制 蛋白 质 的 合成 主要 
在 翻译 水 平 而 不 是 在 转录 水 平 上 。 缺 水 时 氨基 酸 含量 增加 可 以 证 明和 蛋白 质 的 分 解 加 速 。 此 外 核 
糖 核酸 酶 、 肽 酶 及 蛋白 酶 活性 均 增 强 , 可 以 间接 证 明 蛋 白质 的 分 解 加 快 。 蛋 白质 水 解 后 生成 游离 
氨基 酸 , 蛋 白质 是 由 20 种 氨基 酸 组 成 的 ,由 于 水 解 生 成 的 氨基 酸 可 以 继续 分 解 直 到 产生 氨 ,也 可 
相互 转化 或 转化 成 其 他 化 合 物 。 如 果 合成 仍 在 进行 ,分 解 的 产物 也 可 用 于 再 合成 。 实 验证 明 分 
解 生成 的 氨基 酸 的 种 类 和 每 一 种 的 数量 有 相当 大 的 变化 。 小 麦 叶 片 受 早 后 氨基 酸 大 量 累 积 ,其 
中 以 月 氨 酸 、 亮 氮 酸 、 茶 丙 氨 酸 、 酰 胺 和 NH; 等 比较 对 照 显著 增多 ;而 天 冬 氨 酸 、 丝 氨 酸 和 谷 氨 酸 
等 则 减少 ,也 有 报道 证 明 色 和 氨 酸 合 量 亦 减 少 ,其 余 氨 基 酸 合 量 变化 不 大 。 有 人 提出 分 解 产 生 氨 对 
植物 有 毒 ,可 能 使 组 织 有 害 ,酰胺 和 其 他 氨基 酸 含量 增加 可 能 解除 NH: 过 多 的 毒害 。 

许多 逆境 因子 如 高 温 \ 低 温 ,干旱 、 盐 溃 、 大 气 污染 、 紫 外 线 病原菌、 活性 氧 胁迫 等 ,都 会 引起 
植物 基因 表达 的 变化 ,使 植物 体内 原来 正常 蛋白 的 合成 受阻 ,而 诱导 产生 一 类 新 的 蛋白质, 即 逆 
境 蛋 白 (stress protein) o 

水 分 胁迫 能 够 诱导 植物 产生 特异 性 和 蛋白质 , 且 这 些 特 异性 蛋白 质 的 产生 可 能 与 植物 的 生理 
生化 过 程 变 化 有 关 。 干旱 胁迫 蛋白 按 功 能 分 成 两 大 类 ,第 一 大 类 是 在 植物 的 抗 性 中 起 作用 的 蛋 
白质 ,这 些 蛋 白质 可 细 分 为 以 下 6 种 : 

第 一 种 是 一 类 水 通道 蛋白 (aquaporin ,AQP) ,这 类 蛋白质 可 以 形成 选择 性 的 水 运输 通道 , 提 
高 细胞 膜 的 透水 性 ,便于 水 分 摄 入 ,从 而 使 脱水 胁迫 下 的 细胞 保持 一 定 的 脱 压 ,以 维持 正常 的 生 
命 活动 。 另 外 还 有 其 他 运输 蛋白 ,如 糖 运 输 蛋 白 和 脂 运输 蛋白 等 。 
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第 二 种 是 保护 生物 大 分 子 及 膜 结构 的 蛋白 质 ,以 维持 细胞 结构 .功能 稳定 性 ,如 冷 调 节 和 蛋白 
BRAG A BF 85838] HE BE (late embryogenensisi abundant protein, LEA) 等 。 这 类 和 蛋白质 多 具有 保 
守 的 序列 单元 , 含 较 多 的 极 性 氨基 酸 残 基 ,它们 一 般 具 有 热 稳定 性 ,不 易 变性 ,可 创造 一 种 起 保护 
作用 的 水 相 环境 ,防止 其 他 蛋白 质 进 一 步 变性 ,甚至 能 帮助 已 变性 的 蛋白 质 复 性 ,如 分 子 伴侣 
(chaperone) 。 胁 迫 导致 一 些 和 蛋白 质变 性 ,分子 伴侣 可 以 防止 蛋白 质 及 膜 的 进一步 变性 。 

第 三 种 是 合成 渗透 保护 物质 ( 且 氨 酸 、 甜 菜 碱 及 多 元 醇 等 ) 的 关键 酶 类 。 在 各 种 干旱 胁迫 蛋 
白质 中 酶 类 占 很 大 一 部 分 ,各 种 作用 不 同 的 酶 被 大 量 诱导 ,首先 就 是 渗透 调节 物质 的 合成 酶 类 。 
这 类 酶 可 通过 诱导 产生 ,使 得 渗 调 物 质 的 合成 大 大 增加 ,来 降低 细胞 的 渗透 势 , 提 高 植物 的 抗 胁 
TAGE). PARA SUM A NP BUS SE AS OL -5 - BRA BL PSCS) .甜菜 碱 合 成 中 的 甜菜 碱 
Abi SUB ( BADH) 以 及 与 ABA 合成 有 关 的 酶 。 

第 四 种 是 具 保 护 作 用 的 和 蛋白酶 类 ,如 琉 基 蛋白 酶 (thiol protease) 等 ,此 酶 可 降解 变性 蛋白 质 ， 
为 新 蛋白 质 的 合成 储备 原料 。 另 外 还 发 现 干 旱 胁迫 诱导 各 种 形式 的 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 ,以 降解 干 
旱 胁 迫 下 失 活 的 蛋白 质 。 

第 五 种 是 抗 氧化 作用 的 酶 类 ,如 超 氧 化 物 歧化 酶 (SOD) iE SUE RUE C CAT) .过 氧化 物 酶 
(POD) 等 。 植 物 在 逆境 因素 的 作用 下 会 产生 活性 很 强 的 活性 氧 (ROS) ,而 此 类 酶 可 抵御 由 ROS 
所 引起 的 氧化 损伤 ,从 而 提高 植物 抗 胁迫 能 力 。 

第 六 种 是 调控 代谢 途径 改变 的 一 些 酶 类 ,如 光合 途径 ,呼吸 途径 中 的 一 些 酶 类 。 

第 二 类 水 分 胁迫 诱导 蛋白 在 信号 转 导 或 基因 表达 中 起 调节 作用 。 它 们 主要 有 磷脂 酶 C LR 
HRS D、 各 种 和 蛋白 激酶 如 MAPK 和 CDPK GC 和 蛋白、 钙 调 素 以 及 转录 因子 ,组 蛋白 等 。 研 究 发 现 植 
物 在 环境 胁迫 刺激 下 ,体内 这 些 蛋 白质 合成 增加 ,通过 它们 将 信号 不 断 传 递 并 放大 。 现 在 发 现 的 
转录 因子 不 仅 有 MYB MYC .bZIP 等 ,最 近 还 在 拟 南 草 中 发 现 与 DRE 序列 特异 结合 的 反 式 转录 
因子 DREBZA 和 DREBZB 也 可 以 被 脱水 所 诱导 。 

(1) 水 通道 蛋白 

水 通道 蛋白 是 指 植物 中 一 系列 相对 分 子 质量 为 26 x 10° ~34 x10 ,选择 性 强 .能 高 效 转运 水 
分 子 的 膜 内 在 蛋白。 水 通道 蛋白 构成 水 分 运输 的 特异 性 通道 ,能 增强 细胞 膜 对 水 分 的 通 透 。 

水 通道 蛋白 的 发 现 和 种 类 ”1988 年 ,Agre 等 在 分 离 人 红细胞 中 Rh 和 蛋白 时 ,在 红细胞 膜 上 发 
现 了 一 个 相对 分 子 质量 为 28 x 10° 的 跨 膜 多 肽 。 这 种 多 肽 非常 丰富 ,分 布 广泛 ,也 见于 人 类 肾 
脏 ,大脑 和 植物 体 中 。Agre (1991) 克隆 到 该 蛋白 的 DNA ,并 把 相应 的 RNA 注射 到 爪 蟾 卵 母 细 
胞 内 。 有 10 个 注射 了 互补 RNA 的 爪 蜂 卵 母 细 胞 能 产生 这 种 蛋白 质 , 并 具有 水 通 透 性 ,在 纯 水 
中 ,发 生 肿 胀 破裂 。 而 对 照 组 不 能 肿胀 。 另 外 ,证 明 该 蛋白 只 能 让 水 通过 。 随 后 ,在 许多 动 .植物 
及 微生物 中 相继 发 现 的 类 似 的 专 一 性 运输 水 的 通道 蛋白 被 统称 为 水 孔 蛋 白 。 现 已 在 植物 中 发 现 
了 多 种 水 通道 蛋白 ,根据 序列 同 源 性 可 分 为 4 类 :QD 液 泡 膜 内 在 蛋白 (tonoplast intrinsic proteins, 
TIPs) ,定位 于 液 泡 膜 上;@ 质 膜 内 在 蛋白 (plasma membrane intrinsic proteins, PIPs) ,定位 于 细胞 
质 膜 上 ; ORA HAHAERERAA EA (nodulin 26 like membrane intrinsic proteins, NLMs 或 
NIPs) ,其 中 NOD26(nodulin26 ) 比较 明确 ,分 布 于 豆 科 根瘤 共生 体 膜 上 ,其 他 成 员 在 细胞 中 的 定 
位 未 知 。NOD26 由 271 个 氨基 酸 残 基 组 成 , 除 运 输 水 分 以 外 ,对 甘油 . 甲 酰 胺 等 不 带电 的 溶质 分 
子 也 具有 较 高 的 通 透 性 。@@) 小 分 子 碱 性 内 在 蛋白 (small basic intrinsic proteins ,SIPs ) ,是 Chau- 
mont 等 (2001 ) 在 研究 玉米 MIO 的 结构 与 分 类 时 发 现 的 一 类 新 的 MIP, 其 序列 与 PIP 和 NIP 相 
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似 , 主要 分 布 在 内 质 网 膜 上 。 

水 通道 蛋白 的 结构 ”水 通道 蛋白 都 是 MIP( major intrinsic protein) 的 通道 蛋白 家 族 中 的 一 个 
类 群 ,相对 分 子 质 量 在 25 x 10° ~30 x 10° 之 间 。 水 通道 蛋白 的 结构 都 具有 MIP 家 族 结构 的 典型 
特征 , 即 含 6 个 跨 膜  - 螺旋 区 段 , 其 氨基 末端 和 羧基 末端 都 位 于 细胞 质 侧 ,有 三 个 膜 外 环 (LA、 
LC 和 LD) 和 两 个 膜 内 环 (HB 和 HE). HF HB 和 HE 分 别 为 第 2 个 与 第 3 个 .第 5 个 与 第 6 个 
跨 膜 区 段 间 膜 内 半 环 ,都 含有 保守 的 NPA 序列 (天 冬 酰胺 -MAR - 丙 氨 酸 Asn-Pro-Ala, NPA) ， 
HB 和 HE 以 相反 的 方向 排列 在 膜 脂 双 分 子 层 中 ,形成 对 称 的 分 子 结构 ,对 水 孔 蛋 白 通 道 的 形成 
及 选择 性 有 重要 作用 (图 3 -14) 。 水 孔 蛋 白 的 三 级 结构 如 图 3 - 15 所 示 ,2 个 含有 NPA 序列 的 
半 环 位 于 水 孔 蛋 白 的 中 心 部 位 ,彼此 相 邻 ,形成 水 通道 蛋白 通道 的 最 窜 部 分 。 人 红细胞 的 水 通道 
蛋白 的 通道 的 最 窜 部 位 大 约 0. 3 nm, 它 比 水 分 子 的 直径 (0.28 nm) 稍 大 一 些 。 所 以 ,有 人 认为 ， 
NPA 单元 的 存在 使 水 通道 蛋白 对 水 具有 选择 性 。 水 通道 蛋白 一 般 以 同型 四 聚 体 的 形式 存在 ,水 
分 子 则 是 从 每 个 亚 单位 的 中 心 穿 过 。 结 构 的 多 样 性 是 植物 水 通道 蛋白 的 特点 ,在 拟 南 芥 中 水 孔 
蛋白 有 23 种 同 工 形式 。 

存在 于 液 泡 膜 上 的 TIPs 水 通道 蛋白 对 细胞 的 渗透 调节 也 起 着 重要 的 作用 。 在 许多 成 熟 的 
植物 细胞 中 , 液 泡 占 据 细胞 内 大 部 分 体积 ,而 原生 质 仅 仅 占据 液 泡 与 原生 质 膜 之 间 的 狭小 空间 。 
液 泡 膜 上 TIPs 的 存在 ,其 导 水 性 是 PIPs 的 上 千 倍 , 有 利于 水 分 的 快速 转移 ,可 以 使 植物 细胞 有 效 
地 利用 巨大 的 液 泡 空间 来 缓冲 细胞 质 内 的 渗透 波动 及 细胞 质 的 稳 态 ,保证 各 种 代谢 的 顺利 进行 。 
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图 3-14 水 孔 蛋 白 的 结构 图 3-15 水 孔 蛋 白 的 三 维 结构 模型 
( 改 自 Buchanan 等 ,2000) ( 引 自 Maeshima ,2001 ) 


水 通道 蛋白 的 调控 AQPs 的 调节 机 制 可 以 大 致 分 为 两 种 : 

一 种 是 通过 调节 AQP 的 活性 来 调节 其 功能 ,磷酸 化 是 一 个 重要 调节 手段 。 当 AtTIP 在 非洲 
爪 蟾 卵 母 细 胞 表达 体系 中 被 磷酸 化 后 ,其 水 通道 活性 提高 1 ~1.5 倍 ,NOD26 特定 位 点 的 直接 磷 
酸化 也 可 以 改变 其 活性 。 质 膜 蛋白 激酶 能 将 该 蛋白 第 274 氨基 酸 位 置 上 的 丝氨酸 磷酸 化 ,此 磷 
酸化 作用 依赖 于 Ca 。PM28A 水 通道 蛋白 的 活性 也 受 这 种 磷酸 化 作用 调节 , 当 加 入 磷酸 化 酶 抑 
制剂 时 膜 透 水 性 增加 ,而 加 入 和 蛋白 激酶 抑制 剂 则 有 相反 的 效应 。 环 境 条 件 可 能 是 通过 改变 水 通 
道 蛋白 的 合成 和 开 闭 这 两 种 机 理 改变 了 不 同 途 径 对 径 向 水 流 的 贡献 。 

另 一 种 调节 是 通过 改变 膜 上 AQP 的 含量 来 调节 水 的 跨 膜 运输 。 细 胞 可 以 通过 改变 水 通道 
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蛋白 的 合成 速率 来 实现 基因 水 平 调控 此 类 调节 ,因此 , 当 植 物 受 发 育 .干旱 低温、 脱落 酸 、 生 长 素 
等 因素 的 影响 时 ,会 导致 AQP 的 表达 发 生变 化 ,从 而 对 环境 作出 适应 。 如 Morillon 等 研究 结果 表 
明 ,油菜 素 内 酯 可 改变 拟 南 芥 质 膜 的 水 分 通 透 性 ,这 一 效应 可 能 与 AQP 有 关 ; Hose 等 发 现 100 ~ 
1 000 nmol/L 的 ABA 可 增加 离 体 玉米 根 组 织 和 细胞 水 平 的 导 水 率 , 他 们 认为 ABA. 可 能 是 通过 与 
AQP 的 相互 作用 而 改变 质 膜 水 分 透 性 起 作用 。 

水 通道 蛋白 与 植物 的 抗旱 性 ”植物 AQP 的 功能 可 归纳 为 :中 促进 水 的 长 距离 运输 :水 从 植 
物 根 到 叶 的 长 距离 运输 有 3 条 途径 : 共 质 体 途 径 (symplastic pathway ) 、 质 外 体 途 径 (apoplastic 
pathway) \ 跨 膜 途径 (transmembrane pathway) ,AQP 在 跨 膜 途径 中 起 主要 作用 ;Q@ 在 逆境 应 管 等 过 
程 中 促进 细胞 内 外 的 跨 膜 水 分 运输 ,调节 细胞 内 外 水 分 平衡 ,该 过 程 由 质 膜 AQP 来 完成 ;@ 调 节 
细胞 的 膨胀 和 紧缩 :通过 存在 于 液 泡 膜 上 的 TIP, 使 水 快速 出 入 液 泡 以 保证 细胞 能 迅速 膨胀 和 紧 
缩 ;@ 运 输 其 他 小 分 子 物质 :所 谓 AQP 对 水 分 运输 的 专 一 性 是 相对 的 ,目前 在 植物 中 也 发 现 少 量 
AQP 可 同时 运输 其 他 小 分 子 物质 ,如 前 面 所 述 的 NOD26 等 。C0, 也 可 透 过 AQP, ZEE AQP1 重组 
进 膜 后 ,水 分 和 CO: 的 通 透 性 明显 提高 ,并 可 为 HgCL 抑 制 和 琉 基 乙醇 所 逆转 。AQP1 ZEAE OR AE 
细胞 中 表达 后 ,C0; 通 透 性 可 增加 40% 。 在 蓝 细菌 中 ,CO; 的 吸收 是 一 个 AQP 介 导 的 被 动 的 过 
程 ,可 为 AQP 电子 传递 抑制 剂 所 抑制 ,这 说 明 水 分 与 C0, 转 运 密切 相关 。 

AQP 参与 水 分 的 快速 跨 膜 转运 ,促进 长 距离 或 短 距离 胞 间 水 分 流动 以 及 液 泡 与 胞 质 间 、 胞 质 
与 质 外 体 间 的 渗透 调节 ,有 专 一 性 、 高 效 性 、 可 调控 性 和 活性 差异 性 。 如 ZmPIP2a HY SB HT TS BB 
母 细 胞 质 膜 水 分 透 性 8 倍 ,而 PIP2 亚 家 族 可 增加 水 分 透 性 5 ~20 倍 。 

AQP 可 以 维持 木质 部 薄 壁 细胞 与 蒸腾 流 间 的 水 势 平衡 ,即使 在 轻 度 水 分 胁迫 下 木质 部 导管 
中 水 分 大 多 运送 到 地 上 部 分 ,但 如 果 导 管 蒸腾 流水 势 高 于 薄 壁 细胞 时 ,水 分 可 通过 虹吸 作用 贮存 
于 液 泡 中 ,木质 部 薄 壁 细胞 起 贮 水 库 的 作用 。 水 分 跨越 薄 壁 细胞 质 膜 和 液 泡 膜 由 AQP SE LL 2E 
腾 流 中 水 的 张力 通过 调节 胞 质 中 的 Ca^" 浓度 而 调节 AQP 的 活性 。 

AQP 还 参与 栓塞 功能 的 补偿 。 近年 来 ,人 们 发 现 根 的 轴 向 导 水 阻力 受 木 质 部 导管 中 栓塞 的 
存在 与 否 影响 很 大 ,栓塞 的 形成 可 显著 降低 导管 导 水 率 ,这 表明 水 分 张力 增 大 ,因而 可 诱导 气孔 
关闭 。 由 于 栓塞 的 形成 , 仅 在 导管 的 管 壁 及 纹 孔 场 壁 履 盖 一 层 水 膜 ,因此 ,溶液 浓度 高 ,水 势 低 ， 
当 AQP 被 木质 部 薄 壁 细胞 质 中 高 浓度 Ca 激活 开局 后 ,水 分 就 可 从 薄 壁 细胞 流入 导管 。 

AQP 还 能 防止 渗透 伤害 。 研 究 发 现 , 轻 度 水 分 胁迫 下 ,叶肉 细胞 失 水 、 气孔 关闭 。 若 胁迫 进 
一 步 加 重 ,细胞 则 处 于 静 息 状态 ,重新 供水 时 ,细胞 又 恢复 正常 生理 状态 。AQP 参与 了 所 有 这 些 
过 程 。AQP 在 细胞 水 分 平衡 中 可 阻止 干旱 条 件 下 的 水 分 丢失 ,这 就 为 植物 采取 诸如 合成 渗透 调 
节 物 质 等 途径 ,防止 干旱 胁迫 赢得 了 时 间 。 

(2) 胚胎 发 育 晚 期 丰富 蛋白 

胚胎 发 育 晚 期 丰富 蛋 自 (jlate embryogenensis abundant protein, LEA 蛋白 ) 是 种 子 发 育 后 期 产 
生 的 一 类 小 分 子 特异 多 肽 ,大 部 分 相对 分 子 质量 在 10 x 10° ~ 30 x 10° ZE , 少 部 分 在 30 x 10° 以 
上 , 它 是 伴随 着 种 子 成 熟 过 程 而 产生 的 ,并 在 种 子 吸水 萌动 的 几 个 小 时 后 消失 。 后 来 研究 认为 这 
类 和 蛋白 与 植物 耐 脱 水 性 密切 相关 , 受 植物 的 发 育 阶段 和 脱水 信号 等 调节 。LEA 蛋白 广泛 存在 于 
高 等 植物 的 种 子 中 ,能 够 在 水 分 气 缺 时 保护 膜 系统 及 其 他 生物 大 分 子 免 受 破坏 。 到 目前 为 止 , 人 
们 先后 在 小 麦 , 大 麦 、 番 茄 .大 豆 、 胡 葛 卜 等 近 20 种 高 等 植物 发 育种 子 中 检测 到 LEA 和 蛋白。 此 
外 , 离 体 胚 和 许多 营养 组 织 在 外 源 ABA 渗透 或 低温 胁迫 的 诱导 下 也 能 产生 特异 的 LEA mRNA 
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和 LEA 蛋白。 说 明 LEA 和 量 白 虽 是 阶段 发 育 专 一 的 ,但 可 以 被 诱导 , 且 无 组 织 专 一 性 。 

LEA 蛋白 的 分 布 LEA 蛋白 存在 于 植物 的 不 同 器 官 中 ,在 单子 叶 和 双子 叶 植 物 幼苗 中 的 干 
燥 种 子 胚 中 存在 的 PvLEA -18 基因 编码 的 相对 分 子 质量 为 14 x 10° 的 蛋白 ,在 水 分 胁迫 下 , 豆 类 
幼苗 各 组 织 缘 可 产生 此 类 蛋白。 但 一 般 认 为 ,LEA 蛋白 不 存在 于 蛋白 体 中 ,主要 存在 于 细胞 质 
中 ,尤其 在 胚 细 胞 的 胞 质 中 具有 很 高 的 浓度 。 最 近 也 有 发 现 定位 于 细胞 核 中 的 LEA BA. Jose 
(1999) 等 通过 免疫 学 分 析 表 明 PvLEA 定位 在 所 有 细胞 核 和 细胞 质 区 域 , 在 柱 形 组 织 和 导管 中 大 
量 积累 ,特别 是 在 水 分 胁迫 下 ,初生 木质 部 细胞 和 根 分 生 组 织 中 该 基因 具有 较 丰 富 的 表达 。 
Covarrubias 等 在 受 水 分 胁迫 的 菜豆 中 检测 出 的 两 种 细胞 壁 糖 蛋 白 P33 和 P36 ,就 主要 积累 在 幼苗 
下 胚 轴 的 延伸 生长 区 。 

LEA SAMA LEA 蛋白 都 具有 高 度 亲 水 性 ,大 多 数 LEA BARS KARAM ABR 
基 , 但 富 含 赖 氨 酸 和 甘氨酸 。 根 据 LEA 蛋白 的 一 级 结构 可 将 LEA 蛋白 分 成 3 类 :第 一 类 是 Em 
基因 的 产物 ,如 小 麦 EM ;第 二 类 是 RAB( responsive to ABA) ) 和 脱水 素 ( dehydrin) 基因 的 产物 ( 脱 
KASS) ;第 三 类 是 其 他 LEA 基因 产物 ,如 胡 草 卜 的 DC3 .DC8 ,大 麦 的 HVAL, RER WAP27 , 玉 
米 的 MLG3 基因 的 表达 产物 等 。 根 据 LEA 蛋白 的 氨基 酸 序列 的 同 源 性 及 一 些 特殊 的 基 元 序列 可 
将 其 分 为 6 组 :第 1 组 ,具有 多 拷贝 串联 的 20 个 氨基 酸 残 基 组 成 的 保守 序列 ,该 序列 富 含 高 比例 
的 带电 荷 氨 基 酸 和 甘氨酸 ,如 棉花 的 LEAD19 小麦 的 Em、 胡萝卜 的 EMB21 , EKA) E564 KÆ 
的 B19 RSS AY ALE 等 LEA 和 蛋白。 该 组 蛋白 具有 较 高 的 水 合 能 力 ,可 作为 水 分 结合 蛋白 ,防止 
细胞 在 干旱 胁迫 时 水 分 流失 。 第 2 组 ,也 称 脱水 素 (dehydrin) ,如 棉花 的 LEAD11 等 ,由 高 度 保守 
的 、 富 含 赖 氨 酸 的 基 元 序列 K2 片段 (EKKGIMD2K IKEKL PG) ,可 磷酸 化 的 丝氨酸 残 基 S, Fr Ex, 
N: 末 端的 一 些 保守 序列 Y, 片 段 以 及 其 他 小 的 保守 的 重复 区 域 U; 片 段 拼 接 组 成 ,多 肽 的 长 度 一 
般 为 82 ~575 个 氨基 酸 残 基 。 该 组 蛋白 的 可 能 作用 是 :中 9 在 植物 受到 干旱 胁迫 时 ,可 部 分 代替 水 
AT ,保持 细胞 液 处 于 溶解 状态 ,从 而 避免 细胞 结构 的 塌陷 ,稳定 细胞 结构 ,尤其 是 膜 结 构 ;@ 起 
分 子 伴 但 和 亲 水 性 溶质 的 作用 ,在 水 分 胁迫 时 稳定 和 保护 蛋白 质 的 结构 及 功能 。 第 3 组 ,如 棉花 
的 LEAD? .线虫 的 Aveleal 等 LEA 和 蛋白 ,其 同 源 序 列 区 域 包括 mers 氨基 酸 基 元 序列 (TAQAA 
KEKA GE) 的 串联 重复 排列 , 基 元 序列 形成 亲 水 的 a — 螺旋 结构 。 根 据 其 羧基 末端 氨基 酸 序列 的 
有 无 将 之 再 细 分 为 2 种 类 型 :Group3 LEA( 工 ) 和 Group3 LEAC IL) 。 该 组 蛋白 能 避免 干旱 胁迫 时 
细胞 内 高 浓度 离子 的 累积 所 引起 的 损伤 ,同时 也 可 防止 组 织 内 过 度 脱水 。 第 4 组 ,如 棉花 的 
LEAD113 、Leal4 „Craterostigma PGC27245 等 。 这 类 和 蛋白 含有 一 个 比较 保守 的 N, 末 端 区 域 ,可 形 
成 兼 性 a - 螺旋 ,并 提供 一 种 黏着 层 ,起 束缚 离子 的 作用 或 形成 一 种 保护 结构 ,在 干燥 脱水 时 ,能 
保持 膜 稳定 性 。 第 5 组 ,如 棉花 的 LEA D29 .D34 , 胡 草 人 下 的 DeECP31 , 拟 南 芥 的 AtEC31 等 LEA 
蛋白 。 该 组 蛋白 与 第 3 组 类 似 , 但 缺乏 高 度 残 基 的 专 一 性 ,可 能 与 种 子 成 熟 及 耐 脱 水 性 有 关 ,也 
可 能 结合 细胞 脱水 过 程 中 的 浓缩 离子 。 第 6 组 ,如 棉花 的 LEA D95 等 。 

LEA 蛋白 的 生理 功能 LEA 和 蛋白 的 出 现 是 植物 对 干旱 胁迫 的 一 种 适应 性 的 保护 反应 ,其 生 
理 功 能 与 每 一 类 LEA 的 结构 密切 相关 ,但 其 主要 作用 在 于 提高 植物 的 保水 能 力 ,并 进行 渗透 调 
节 。 在 干旱 脱水 过 程 中 ,细胞 液 的 离子 浓度 快速 升 高 ,而 过 高 的 离子 浓度 会 造成 细胞 的 不 可 逆 伤 
害 。 许 多 LEA 和 蛋白 氨基 酸 序列 的 保守 区 域 ,可 形成 双亲 性 a - 螺旋 结构 ,提供 一 个 疏水 区 的 亲 水 
表面 ,螺旋 的 疏 水 面 可 形成 同 聚 二 聚 体 ,处 于 亲 水 表面 的 带电 基 团 可 鳌 合 细胞 脱水 过 程 中 浓缩 的 
离子 ;而 组 成 LEA 蛋白 的 氨基 酸 多 为 碱 性 . 亲 水 性 氨基 酸 , 尤 其 富 含 甘 氨 酸 、 赖 氨 酸 等 亲 水 氨基 
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酸 ,而 朴 水 氨基 酸 含量 很 少 ,具有 很 高 的 亲 水 性 和 热 稳定 性 ,可 以 重新 定向 细胞 内 的 水 分 子 , 束 线 
盐 离 子 , 以 减轻 脱水 造成 的 不 良 影响 。 

(3) FARA 

渗 调 蛋白 是 随 着 渗透 胁迫 而 产生 的 相对 分 子 质 量 为 26 x 10 的 蛋白 质 ,又 称 为 渗 调 素 
(osmotin) , 它 是 一 种 阳离子 蛋白 ,多数 以 颗粒 状 存在 。 可 能 在 渗透 胁迫 下 ,其 本 身 吸 附 水 分 或 改 
变 膜 对 水 的 透 性 ,减少 细胞 失 水 ,维持 细胞 膨 压 ;者 合 细胞 脱水 过 程 中 浓缩 的 离子 ,减轻 离子 毒害 
作用 ,还 可 能 通过 与 液 泡 膜 上 离子 通道 的 静电 相互 作用 ,减少 或 增加 液 泡 膜 对 某 些 离子 的 吸入 ， 
改变 该 离子 在 细胞 和 液 泡 中 的 浓度 ,来 传递 胁迫 信号 ,诱导 胁迫 相关 基因 的 表达 ,从 而 增加 植物 
对 胁迫 的 适应 性 。 | 

渗 调 蛋白 的 存在 具有 普遍 性 ,首先 是 在 烟草 悬浮 细胞 中 分 离 获 得 ,而 后 又 在 番茄 A RE 
牵 牛 等 植物 中 发 现 渗 调 蛋白 的 存在 。Singh 等 (1983 ) 详细 分 析 了 不 同 浓度 NaCl 和 PEG 溶液 处 
理 烟草 细胞 的 蛋白 质 组 成 ,发 现 相 对 分 子 质量 为 26 x 10 的 蛋白 显著 上 升 ,可 达 细 胞 总 蛋白 的 
12% ~13% ,其 含量 与 细胞 的 抗 逆 性 呈正 相关 。King 等 (1988 ) 从 番茄 细胞 纯化 了 相对 分 子 质量 
为 26 x10 的 蛋白 ,测定 全 部 氨基 酸 序列 ,DNA 序列 证 实 该 蛋白 有 226 个 氨基 酸 , 相 对 分 子 质量 
为 24 x10 ,因此 被 定名 为 NP24 蛋白 ,其 与 烟草 细胞 渗 调 蛋白 同 源 性 可 达 92% 。 

渗 调 蛋白 在 根 . 葵 的 外 围 组 织 .花冠 和 未 成 熟 花芽 中 含量 最 丰富 ,而 在 髓 部 组 织 测 不 到 渗 调 
蛋白 的 合成 。ABA 诱导 的 渗 调和 蛋白 大 量 地 存在 根部 , 叶 和 叶柄 中 检测 不 到 ,种 子 中 也 没有 检测 
到 。 因 而 , 渗 调 蛋白 不 是 种 子 储藏 蛋白 。 从 细胞 和 亚 细 胞 水 平 上 看 ,在 适应 盐 胁 迫 的 烟草 细胞 
中 , 渗 调 蛋白 主要 集中 在 液 泡 的 内 含 体 中 ,尽管 不 存在 于 细胞 器 细胞壁 或 质 膜 之 上 ,但 稀 朴 地 分 
布 于 细胞 质 及 细胞 核 的 可 溶 组 分 中 。 在 烟草 植株 中 也 发 现 一 些 渗 调 蛋白 积累 于 叶片 细胞 以 外 的 
组 织 。 

Sing 等 对 这 种 相对 分 子 质量 为 26 x 10 的 蛋白 进行 纯化 和 生化 鉴定 ,氨基 酸 组 成 和 序列 测 
定 表明 : 渗 调 蛋白 与 甜 蛋 白 .病原 相关 和 蛋白 、 玉 米 胰 和 蛋白酶 .a - 淀粉 酶 分 别 有 54% .64% 62% 的 
同 源 性 ,表明 渗 调 蛋白 的 积累 也 可 能 是 植物 生长 受 抑 ,适应 道 境 所 产生 的 一 种 原初 免疫 反应 ,可 
能 作为 一 种 新 型 的 脱水 储存 蛋白 ,并 具有 抗 真菌 活性 。 

渗 调 蛋白 的 功能 主要 通过 其 定位 结构 特征 和 一 些 生理 现象 来 确定 。 其 可 能 功能 为 :(D 渗 调 
蛋白 是 一 种 逆境 适应 蛋白 ,不 是 胁迫 蛋白 ;@ABA 也 能 诱导 渗 调 蛋白 , 而 且 诱 导 的 水 平 与 内 源 
ABA 的 水 平 紧 密 相关 ,因此 渗 调 蛋 白 可 能 涉及 渗透 调整 或 降低 离子 毒性 ;(8 细 胞 的 渗 调 蛋 白 定 
位 于 液 泡 ,这 是 离子 分 室 性 积累 的 场所 。 植 物 的 渗 调 蛋白 积累 在 根 ,是 最 完 涉 及 离子 吸收 和 运输 
的 器 官 。 所 以 , 渗 调 蛋白 可 能 与 植物 适应 渗透 胁迫 有 密切 的 关系 。 许 多 渗 调 蛋白 集中 在 液 泡 中 ， 
液 泡 中 含有 较 高 水 平 的 渗 调 蛋白 。 因 此 , 渗 调 蛋白 可 能 是 一 种 渗透 适应 过 程 中 形成 的 脱水 储藏 
EA. 

(4) 组 蛋白 

HRH (histones) 是 存在 于 生物 染色 体 上 的 一 类 低 相对 分 子 质量 的 碱 性 蛋白 ,组 蛋白 对 染色 
体 的 结构 起 重要 的 作用 。 染 色 体 是 由 重复 单位 一 -- 核 小 体 组 成 。 每 一 核 小 体 包括 一 个 核心 8 聚 
体 ( 由 4 种 核心 组 蛋白 H2A,.H2B,H3 和 H4 的 各 两 个 单 体 组 成 ) ,长 度 约 为 200 个 碱 基 对 的 
DNA, 和 一 个 单 体 组 蛋白 HI 。 长 度 约 为 140 个 碱 基 对 的 DNA 盘 绕 于 核心 8 聚 体外 面 。 每 种 核 
DAR AR A 2 个 结构 域 :组 蛋白 的 折 秋 区 和 和 氨基 末端 结构 域 。 前 者 与 组 蛋白 间 的 相互 作用 及 
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缠绕 DNA 有 关 , 后 者 像 一 条 尾巴 , 富 含 赖 氨 酸 , 具 乙 酰 化 的 位 点 。 研 究 发 现 ,组 蛋白 有 多 种 翻译 
后 的 修饰 ,包括 甲 基 化 .乙酰 化 ,磷酸 化 以 及 ADP 核糖 基 化 等 。 在 植物 发 育 过 程 和 植物 与 外 界 环 
境 的 关系 中 ,选择 性 的 诱导 与 抑制 是 基因 表达 的 重要 特点 。 组 蛋白 的 修饰 ( methylation) 在 调控 
基因 转录 的 过 程 中 扮演 了 重要 的 角色 ,是 基因 转录 调控 的 关键 步骤 。 这 些 发 生 修 饰 的 尾部 能 伸 
出 染色 质 的 表面 ,提供 与 其 他 蛋白 相互 作用 的 界面 。 因 此 组 蛋白 修饰 的 作用 除了 影响 核 小 体 和 
染色 质 的 结构 外 ,还 为 其 他 和 蛋白 或 蛋白 模块 的 结合 提供 识别 "语言 "标记 ,有 人 把 这 种 标记 语言 
称 为 “组 蛋白 密码 ”。 植 物 中 的 组 蛋白 与 个 体 发 育 、 细 胞 组 织 特 异性 以 及 胁迫 反应 等 均 相 关 。 如 
Raghvan(1992) 等 人 以 水 称 组 蛋白 H3mRNA 为 探 针对 天 仙子 (Hyoscyamus miger) 花 药 进行 原 位 杂 
交 发 现 ,在 花药 发 育 早期 阶段 ,花药 原 基 细 胞 中 杂交 信号 分 布 均匀 ;在 其 后 的 发 育 过 程 中 ,组 蛋白 
mRNA 从 表皮 外 层 开始 到 药 室内 壁 有 顺序 地 积累 。 组 蛋白 H3 末端 的 21 个 碱 基 对 的 合成 因子 在 
种 子 受 水 沥 过 程 中 能 促进 转录 激活 。 在 RIB 参与 的 水 稳 对 褐飞虱 的 应 激 反 应 中 ,RH3 的 表达 上 
升 使 水 稳产 生 抗 虫 效应 。 组 蛋白 的 多 种 翻译 修饰 ,如 甲 基 化 .乙酰 化 .磷酸 化 等 在 调控 基因 转录 
过 程 中 发 挥 了 重要 的 作用 。 印 生平 等 (2007) 从 盐 处 理 的 水 稳 幼苗 组 织 中 分 离 了 一 个 新 的 水 稳 
组 蛋白 H3 的 基因 RH3. 24 ,编码 具有 136 个 氨基 酸 残 基 的 多 肽 ,与 多 种 植物 的 组 蛋白 H3 蛋白 其 
有 高 度 的 氨基 酸 一 致 性 。 在 研究 了 RH3. 2A 基因 在 高 盐 和 ABA 胁迫 下 的 表达 后 发 现 ,在 水 稻 根 
部 RH3. 2A 基因 受 高 盐 的 强烈 诱导 ,而 在 叶片 RA. 24 基因 的 表达 则 不 受 高 盐 诱 导 , 此 外 RH3. 2A 
基因 也 受 外 源 ABA 的 诱导 ,他 们 认为 RAB. 24 基因 能 参与 了 依赖 于 ABA 的 高 盐 胁 迫 应 答 反 应 。 
最 近 , 从 水 稻 cDNA 文库 中 分 离 出 一 个 抗 病 相关 基因 ,实际 上 该 基因 编码 组 蛋白 H3。 有 关 植 物 
组 蛋白 H3 基因 的 结构 .功能 及 表达 调控 等 方面 尚 有 许多 工作 要 做 。 

H1 组 蛋白 又 称 为 连接 组 蛋白 (linker histone) ,在 蛋白 质 中 具有 相当 的 丰 度 并 具有 重要 的 结 
构 意 义 ,但 其 作用 却 非常 神秘 ,实验 证 实 即使 将 H 基因 项 除 或 沉默 也 不 会 对 生物 体 的 结构 及 发 
育 造 成 明显 的 影响 。H1 具有 6 种 类 型 ,HIA 和 HIB 占 总 量 的 80% ,其 他 几 种 微量 的 KRIC HID, 
HIE 和 HIF 占 总 量 的 2096, Prymakowska-Bosak (1999) 报道 在 干旱 情况 下 若 大 量 HI BAS 
微量 H1 蛋白 的 比例 反 转 会 导致 小 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 受阻 并 导致 雄性 不 育 ,而 Wierzbicki 等 用 
半 定 量 RT - PCT 和 Western blotting 分 析 表 明 H1C 的 表达 并 不 受 干旱 处 理 所 诱导 。 


3.5.7 植物 发 育 


干旱 对 植物 发 育 的 影响 。 缺 水 可 延迟 或 阻止 高 粱 .向日葵 、 烟 草 、 羽 鹿 豆 等 多 种 作物 营养 体 
花 原 基 的 产生 和 分 化 。 有 些 表 面 上 和 休眠 相似 ,暂时 停止 发 生 , 复 水 后 能 重新 恢复 到 接近 对 照 水 
平 。 但 也 有 报告 指出 短期 温和 的 水 分 胁迫 可 减少 叶子 数目 。 高 粱 接近 花芽 发 生 时 的 水 分 胁迫 可 
减少 叶子 数目 多 至 3 个 。 缺 水 减少 碘 豆 小 叶 数目 而 不 是 影响 其 大 小 。 

花 器 官 的 发 生 和 发 育 。 对 于 无 限 花序 的 植物 如 大 麦 , 轻 度 水 分 胁迫 可 减少 大 麦 花 原 基 的 发 
生 , 如 果 历 时 不 久 , 解 除 胁迫 后 其 发 生 率 加 快 可 超过 对 照 ,结果 总 的 小 穗 数 目 不 受 影响 ,如 胁迫 严 
重 或 持久 时 ,小 穗 数 就 会 减少 。 对 于 有 限 花 序 的 植物 如 高 梁 , 在 花 器 官 发 生 的 不 同时 期 给 予 严重 
BURKE TS REER 1 周 以 上 , 则 在 处 理 期 间 花 序 的 发 生 中 止 ,但 复 水 后 能 够 恢复 ,结果 在 开花 时 花 
序 的 大 小 和 对 照 植 株 没 有 什么 差别 ,只 是 开花 期 延迟 约 10 d。 如 果 将 几 组 植株 在 花 原 基 发 生 时 
同时 停 水 ,各 组 分 别 给 予 不 同期 限 ,如 1.、2.3 周 的 缺 水 ,结果 所 有 处 理 的 花 原 基 和 对 照 组 同时 产 
生 , 但 缺 水 组 花序 不 延长 ,直到 恢复 供水 为 止 ,以 后 的 发 育 和 对 照 同样 进行 ,然而 花序 的 出 现 , 依 
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次 延迟 。 严 重 的 缺 水 对 向 日 葵花 原 基 的 产生 也 没有 显著 影响 。 但 抑制 以 后 花序 的 发 育 , 使 小 花 
的 数目 减少 ,不 过 也 有 相反 的 试验 报告 ,需要 进一步 的 研究 。 

花 器 的 发 育 对 于 干旱 也 很 敏感 。 作 物 对 缺 水 减产 最 敏感 的 时 期 称 为 水 分 临界 期 ,对 于 收获 
果实 或 种 子 的 作物 ,水 分 临界 期 大 多 在 花 器 的 发 育 和 开花 期 。 例 如 ,小 麦 对 缺 水 的 敏感 在 开花 
期 > 产量 形成 期 > 营养 生长 期 ,而 且 冬 小 麦 对 缺 水 不 如 春小麦 敏感 。 玉 米 是 开花 期 > 籽粒 充实 
期 。 大 豆 的 临界 期 为 产量 形成 及 开花 期 ,特别 是 在 子 实 发 育 期 。 小 麦 等 在 开花 前 后 各 约 14 d 内 
遇 到 干旱 使 粒 数 减少 ,即使 以 后 改善 供水 ,产量 仍然 显著 下 降 。 玉 米 在 散粉 时 短期 干旱 可 导致 大 
量 减 产 。 干 旱 的 作用 除 使 花 原 基 的 发 生 延 迟 或 停止 外 , 尚 可 使 胚 品 内 卵细胞 败 育 ,花粉 发 育 延 迟 
或 异常 ,花丝 、 花 粒 或 花粉 管 的 伸 长 受阻 ,以 致 不 能 传粉 受精 。 玉 米 在 胚 赛 形 成 期 给 予 再 次 10 d 
以 土 的 水 分 胁迫 处 理 , 结 果肉 穗 中 有 4396 的 胚 窒 发 育 不 正常 ,也 常 出 现 两 性 小 穗 ,产生 极 少数 的 
籽粒 。 给 予 1 次 15d 以 上 的 胁迫 处 理 , 约 15% 的 胚 吉 发 育 不 正常 ,而 对 照 穗 中 只 有 约 2.5% 的 胚 
BMA ,产量 减少 不 显著 。 在 峻 穗 出 现时 温和 水 分 胁迫 (未 出 现 葵 蕊 ) 和 严重 胁迫 ( 蓉 蕊 ) X FE 
花 的 发 育 、 花 粉 生活 力 . 穗 丝 伸 长 率 等 的 影响 ,和 对 照相 比 ,由 开始 抽 丝 到 开始 散粉 的 时 间 , 平 均 
分 别 增加 3 ~4 d, 对 花粉 在 体外 的 萌发 没有 影响 。 晴 天 时 1 天 内 穗 丝 的 伸 长 大 部 在 夜间 进行 , 受 旱 
植株 在 穗 叶 水 势 达 到 约 -9 bar 时 , 伸 长 停止 ;但 对 照 植株 在 - 14 bar 时 才 停 止 ,可 见 除 水 势 外 尚 有 
其 他 作用 在 调节 穗 丝 的 伸 长 率 。Robins 等 用 充分 灌水 的 邻近 植株 的 花粉 给 玉米 萎 蘑 植株 的 柱头 授 
粉 ,结果 花粉 粒 不 能 正常 萌发 ,花粉 管 伸 长 不 能 达到 胚珠 ,以 上 有 关 缺 水 影响 的 机 理 还 不 了 解 。 

干旱 不 仅 影响 开花 传粉 .受精 和 结实 ,而且 促进 器 官 的 脱落 。 棉 花 、 大 豆 、. 开 豆 等 在 水 势 达 
到 -15 ~ -17 bar 时 可 导致 棉花 大 量 的 落 营 和 落 铃 ,大 豆 的 落花 落 蔷 可 达 40% ~ 80% ,在 成 熟 的 
莱 中 胚珠 和 种 子 的 败 育 为 9% ~22% ,其 原因 主要 是 水 分 不 足 时 种 子 和 器 官 之 闻 的 竞争 和 供给 
的 短缺 。 

缺 水 对 于 植株 器 官 衰老 的 影响 作物 的 每 一 个 细胞 .器 宫 和 植株 都 经 历 着 发 生 、 发 展 ,衰老 和 
和 死亡 的 过 程 。 这 一 过 程 受 遗传 的 程序 控制 ,但 也 受 环境 因素 的 干扰 ,促进 或 抑制 。 衰 老 指 组 织 、 
器 官 内 部 接近 死亡 以 前 的 一 系列 有 害 的 变化 或 代谢 活动 迅速 减退 。 叶 子 衰老 的 主要 特征 是 
RNA 含量 减少 ,蛋白 质 分 解 增强 ,叶绿素 破坏 ,叶子 发 黄 ,ABA 迅速 增加 而 细胞 分 裂 素 同 时 减少 ， 
乙烯 大 量 产生 , 膜 的 透 性 增强 等 等 导致 加 快 死 亡 。 水 分 胁迫 可 促进 或 提前 这 一 过 程 。 受 水 分 胁 
迫 的 植株 , 较 老 的 叶子 首先 菱 芒 ,具有 较 高 的 蛋白 质 分 解 活力 ,其 分 解 产 物 可 能 运 到 幼 叶 中 去 。 
ABA 可 以 促进 ,而 细胞 分 裂 素 可 以 延迟 衰老 。 因 此 很 可 能 训 老 是 由 内 源 激 素 调节 的 程序 控制 过 
程 , 胁 追 则 是 通过 对 内 源 激素 的 影响 而 促进 衰老 的 。 干 旱 严重 时 , 老 叶 通常 首先 死亡 , 随 着 是 幼 
叶 , 但 常常 靠 保留 一 个 活 的 分 生 组 织 而 存活 下 来 。 缺 水 促进 叶片 早衰 和 和 死亡 是 影响 产量 的 另 一 
重要 原因 。 

玉米 植株 在 整个 营养 生长 期 间 在 较 低 的 蒸汽 压 下 度 过 时 ,以 后 在 籽粒 充实 期 间 遇 到 缺 水 , 比 
在 高 蒸汽 压 下 生长 的 植株 可 减轻 对 衰老 的 促进 作用 。 这 显然 是 一 种 抗旱 锻炼 过 程 。 

干旱 促进 植株 的 衰老 和 成 熟 , 也 可 看 成 是 植物 适应 水 分 胁迫 的 一 种 方式 , 因 其 可 以 减少 一 些 
对 水 分 的 需要 和 避免 后 期 更 严重 的 干旱 ,不 过 要 以 牺牲 一 部 分 生长 和 产量 为 代价 ,但 是 这 种 牺牲 
在 比较 严重 的 水 分 胁迫 下 还 是 不 可 避免 的 ,而 且 常 常 是 有 益 的 。 

有 些 耐 严重 干旱 的 植物 ,多数 是 低 等 植物 , 缺 水 并 不 促进 其 训 老 ,而 是 中 止 它们 的 生长 、 发 
育 、 降 低 代谢 活动 ,进入 类 似 休 眠 状态 。 一 旦 恢复 供水 ,在 很 短 时 间 内 ,大 约 30 min 以 内 , 即 可 恢 
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复 正 常 的 代谢 活动 ,这 是 另 一 种 方式 的 适应 。 


3.6 植物 抗旱 的 机 制 


植物 最 早起 源 于 海洋 ,其 生存 从 不 涉及 缺 水 的 问题 ,但 随 着 植物 从 海洋 向 陆地 繁衍 的 同时 ， 
就 给 植物 带 来 了 如 何 保证 水 分 供应 的 问题 ,如 此 也 就 有 了 植物 根茎 叶 的 分 化 和 植物 输 导 组 织 的 
分 化 ,推动 了 植物 的 进化 。 同 时 ,由 于 不 同 地 区 的 缺 水 程度 .发生 时 期 也 不 同 ,因而 使 得 植物 对 干 
旱 的 适应 能 力 的 大 小 和 方式 也 出 现 很 大 的 差异 。 

植物 抗旱 性 的 种 闻 和 品种 间 的 差异 会 很 大 ,由 接近 完全 脱水 到 只 能 浸没 水 中 ;由 很 短 时 间 到 
延续 百年 以 上 ( 某 些 在 特殊 条 件 下 保存 的 种 子 ) 。 这 样 我 们 才 有 可 能 借助 引种 .选择 .培育 抗旱 
种 类 和 品种 来 减轻 和 抵御 干旱 的 危害 。 例 如 一 种 亚 豆 品种 在 非洲 苏丹 北部 1970 年 的 干旱 年 份 ， 
其 他 抗旱 作物 如 高 梁 , 御 谷 完全 绝收 时 ,还 能 收 到 一 部 分 籽 实 。 


3.6.1 植物 抗旱 的 类 型 


植物 适应 干旱 的 方式 是 多 种 多 样 的 ,但 其 间 没 有 严格 的 界限 ,而 且 许 多 植物 具有 综合 的 、 几 
种 方式 共同 作用 的 抗旱 能 力 ,很 少 可 能 只 有 单一 的 抗旱 性 能 。Levitt 等 (1966 ) 将 植物 的 抗旱 性 定 
义 为 在 供水 量 很 低 的 情况 下 ,植物 可 以 生存 的 能 力 。 对 于 植物 适应 干旱 方式 的 分 类 ,学 者 们 的 意 
见 并 不 一 致 。 根 据 Levitt 的 观点 ,植物 的 抗旱 性 包括 避 旱 性 、 御 早 性 与 耐 旱 性 。 

(1) 避 旱 性 

植物 的 避 旱 性 ( drought escape) 是 指 植物 借 缩 短 生育 期 避 开 干旱 ,在 较 短 的 有 雨 期 间 迅 速生 
长 发 育 完成 整个 生活 史 的 情况 。 植 物 的 避 旱 能 力 可 以 以 其 生育 期 的 长 短 表示 。 如 最 著名 的 是 沙 
漠 中 的 短命 植物 , 当 湿 季 来 临时 ,迅速 发 芽 、 生 长 ,开花 结实 ,可 以 在 3 周 内 完成 其 生活 史 ,而 不 受 
随后 来 临 的 干旱 的 影响 。 有 些 宿根 草本 植物 ,干旱 到 来 不 久 , 苗 系 即 枯 死 , 留 下 根系 表面 有 一 层 
不 透水 的 外 被 ,可 以 度 过 极其 严酷 的 时 期 。 

栽培 作物 也 有 类 似 的 情况 ,播种 后 发 药 .生长 .开花 与 成 熟 能 与 当时 的 供水 及 蒜 发 条 件 相 适 
应 时 , 即 可 避 开 干旱 。 禾 谷类 中 的 御 谷 .麻子 系 著名 的 旱地 作物 ,可 在 播 后 约 60 d 的 期 间 成 熟 和 
收获 。 在 山西 曾 推 广 一 种 叫 “ 运 辐 早 ”的 小 麦 品种 , 它 比 一 般 品种 提早 成 熟 半 个 月 ,因而 可 以 避 
开 灌 浆 后 期 的 干 热风 ,从 而 获得 较 高 的 产量 。 某 些 喜 豆 品 种 的 收获 期 相差 可 达 21 d, 有 些 棉花 品 
种 则 可 相差 到 30 d 以 上 。 许 多 豆 科 作物 ,在 生长 季节 中 发 生 干 旱 的 情况 下 ,对 产量 的 影响 相对 
地 比较 小 ,因为 其 花序 是 无 限 花 序 。 许 多 作物 如 果 当 地 早期 缺 雨 , 则 对 晚 开花 的 品种 有 利 , 如 果 
后 期 缺 雨 则 对 早 开花 品种 有 利 。 有 些 作物 遇 旱 时 可 提早 开花 ,缩短 生育 期 ,有 些 则 可 延迟 开花 。 
因此 理想 的 适应 机 理 是 能 够 对 降水 和 干旱 做 出 反应 ,自动 调节 生育 期 ,在 缺 雨 时 缩短 ,降水 较 充 
分 时 延长 生育 期 。 

栽培 措施 上 如 果 提 前 播种 常常 能 提早 开花 结实 ,这 就 要 求 作物 能 适应 早期 的 低温 ,不 受 寒 
害 , 能 在 低温 下 萌发 和 生长 发 育 ,在 这 方面 也 存在 改进 的 可 能 性 。 

控制 发 育 和 成 熟 的 条 件 和 机 理 , 需 要 从 适应 干旱 方面 进行 研究 。 短 日 照 作物 如 高 粱 等 决定 
开花 的 条 件 是 一 定时 间 的 黑暗 。 抗 旱 作物 的 日 中 性 品种 ,主要 依靠 温度 调节 开花 与 结实 ,可 用 热 
单位 即 积温 来 预测 其 成 熟 期 。 研 究 控制 作物 成 熟 期 的 生理 机 制 及 其 遗传 潜力 ,人 工 调节 的 可 能 
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途径 和 方法 ,有 着 重大 的 理论 和 实践 意义 。 

(2) 御 旱 性 

植物 的 御 旱 性 ( drought avoidance) 是 指 在 干旱 条 件 下 ,植物 体内 仍 能 保持 一 定 的 水 分 ,使 细 
胞 处 于 正常 的 微 环 境 中 ,各 种 生理 过 程 仍 保持 正常 状态 ,如 根系 发 达 、 输 导 组 织 发 达 、 根 冠 比 高 、 
气孔 下 陷 ` 气孔 关闭 .蒸腾 表面 积 减 少 .蒸腾 降低 .组 织 器 官 内 贮 水 .体内 产生 代谢 水 等 都 具有 防 
御 植 物 脱水 的 作用 。 用 一 句 话 来 说 ,植物 通过 “开源节流 "保持 植物 体内 的 水 分 ,保证 在 干旱 生 
境 下 生存 。 这 些 都 是 植物 通过 形态 学 上 的 适应 来 达到 的 , 当然 形态 学 上 的 适应 也 不 能 与 生理 上 
的 代谢 截然 分 开 。 

植物 在 形态 上 的 适应 是 由 于 植物 长 期 生活 在 一 定 的 生境 下 ,在 遗传 变异 的 基础 上 ,通过 自然 
选择 ,把 一 些 有 利 的 性 状 保存 下 来 ,从 而 使 植物 更 能 适应 它 所 处 的 生境 。 植 物 的 形态 适应 往往 受 
到 遗传 和 环境 因素 共同 作用 的 控制 ,不 过 有 些 对 环境 反应 比 另 一 些 更 为 敏感 。 

形态 适应 可 以 分 为 短期 的 和 长 期 的 。 短 期 的 仅 在 一 定 条 件 下 才 出 现 ,如 叶子 的 卷曲 、 定 向 
等 ;长 期 的 则 终生 基本 不 变 , 如 叶子 的 变态 。 形 态 适应 的 优点 是 比较 稳定 ,在 一 个 较 长 时 期 或 一 
个 大 的 环境 范围 内 保持 不 变 , 而且 效 果 比 较 显 著 。 从 人 类 对 抗旱 品种 的 筛选 来 看 ,形态 指标 容易 
鉴别 测定 .比较 和 评价 ,目前 仍然 是 选择 抗旱 品种 的 主要 标准 。 

抗旱 植物 品种 一 般 有 下 列 形态 特征 : 

细胞 多 为 圆 形 ” 圆 形 细胞 的 体积 与 面积 的 比值 最 小 ,比值 越 小 ,细胞 在 吸水 膨胀 、 失 水 收缩 
时 所 引起 的 形状 变化 越 小 ,所 受到 的 机 械 伤害 也 就 越 小 。 不 耐 旱 的 植物 细胞 的 体积 /面积 比 接近 
20 ,中 度 耐 旱 的 细胞 为 5 ~ 10 ,而 旱 生 玖 类 细胞 可 达 1 ~2。 

组 织 ”时 片 表面 角质 化 和 具有 螨 质 的 表皮 组 织 , 对 于 控制 失 水 具有 非常 显著 的 作用 。 通 过 
角质 层 的 失 水 称 为 角质 蒸腾 ,虽然 一 般 认 为 角质 蒸腾 比 气 也 蒸腾 要 小 得 多 ,对 于 成 熟 叶片 90% 
的 失 水 是 通过 气孔 蒸腾 的 。 但 也 有 人 认为 角质 蒸腾 要 比 一 般 设想 的 要 大 ,在 幼 嫩 叶 片 它 甚 至 占 
到 了 叶片 蒸腾 的 1/3。 而 在 干旱 时 气孔 关闭 的 情况 下 ,角质 蒸腾 所 占 的 比例 就 会 大 大 增加 ,对 植 
物 的 抗旱 性 具有 更 重要 的 意义 , 沙 冬青 叶 表 面 的 角质 层 就 比 一 般 中 生 植 物 的 角质 层 厚 了 两 三 倍 。 
现 有 许多 证 据 表明 是 角质 层 被 螨 质 浸润 的 程度 而 不 是 角质 层 的 厚度 是 控制 蒸腾 的 主要 因素 。 除 
了 角质 ,栅栏 组 织 的 分 布 对 于 抗旱 性 也 具有 一 定 意义 ,如 刺 莲 的 叶 四 周 都 有 栅栏 组 织 ,而 沙 米 的 
叶 上 下 则 有 两 层 栅 栏 组 织 。 

肉质 植物 的 贮 水 薄 壁 组 织 ,可 以 贮存 一 部 分 水 , 当 叶 子 逐 渐 干 燥 期 间 供给 同化 细胞 使 用 。 盐 
EA WH 珍珠 猪 毛 菜 、 白 刺 、 骆 驼 莲 等 有 发 达 的 贮 水 组 织 , 可 占 叶片 厚度 的 70% 左右 。 有 的 旱 
生 植 物 , 同 化 茎 的 表皮 细胞 壁 吸水 时 膨胀 很 快 ,但 脱水 时 放出 水 分 很 惕 。 有 些 中 生 植 物 也 可 重复 
利用 一 部 分 贮藏 水 ,例如 ,亚麻 茎 的 下 部 较 老 的 部 分 可 以 供给 一 些 水 给 幼 嫩 的 蔡 。 有 的 肉质 大 型 
果实 也 可 起 贮 水 器 官 的 作用 ,在 急需 时 供给 进行 光合 的 叶子 。 显 然 这 种 方式 可 以 减轻 水 胁迫 的 
不 利 作用 ( 赵 可 夫 和 王 韶 唐 ,1990) 。 

植物 的 输 导 组 织 效率 可 以 用 导管 的 数目 .直径 .导管 横断 面积 对 茎 (或 根 ) 部 横断 面积 的 比 
值 .叶脉 的 密度 、 根 或 蕉 的 导 水 率 来 表示 ,它们 对 干旱 的 适应 价值 有 相互 对 立 的 两 方面 作用 。 对 
于 御 旱 的 耗 水 型 植物 来 说 需要 发 展 有 效 的 输 导 组 织 , 从 而 增加 吸水 以 供给 叶 面 强烈 蒸腾 的 需要 ; 
但 对 节 水 型 植物 以 及 利用 土壤 储藏 水 分 维持 较 高 产量 的 作物 (如 小 麦 ) 来 说 , 则 需要 较 低 的 导 水 
率 , 防 止 早期 苗 系 过 盛 的 生长 ,导致 土壤 水 分 的 耗 尽 。 从 进化 观点 上 来 看 , 输 导 组 织 的 产生 ,是 植 
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物 进化 到 高 级 阶段 的 一 个 飞 ,如 果 没 有 输 导 组 织 的 分 化 ,植物 的 从 水 生生 境 向 陆地 生境 的 延伸 
就 要 受到 很 大 的 限制 ,一 些 高 大 的 植物 就 不 可 能 出 现 ,高 等 植物 的 产生 和 发 展 是 不 可 能 的 。 

器 官 “《 植 物 在 根茎 、. 叶 等 器 官 水 平 上 都 具备 有 效 的 箱 旱 能 力 。 

根 一 一 根 是 主要 的 吸水 器 官 , 根 的 长 度 .密度 广度 .分 枝 数 . 根 毛 .类 型 透水 性 、 导 水 率 等 都 
直接 影响 植物 吸水 。 御 旱 中 的 耗 水 型 植物 主要 依靠 发 展 根系 ,开拓 水 源 。 许 多 抗旱 作物 如 小 麦 
的 根 , 在 陕西 武功 最 大 可 达到 2.8 m, 高 粱 、 首 荐 等 也 是 依靠 深 根 利用 深层 土壤 的 储存 水 。 但 是 深 
根 只 是 在 土壤 深层 有 储存 水 可 利用 的 情况 下 才 有 适应 价值 ,有 一 些 土 层 浅 的 干旱 地 区 ,许多 肉质 
植物 发 展 了 浅 而 广 的 根系 ,能 迅速 吸收 利用 小 阵雨 ,它们 的 雨 根 能 在 十 后 几 小 时 内 出 现 ,土壤 变 
二 时 即 行 消失 ,这 类 植物 结合 其 他 性 状 , 也 能 抗 严重 的 干旱 ( 赵 可 夫 和 王 韶 唐 ,1990 ) 。 

根 的 密度 指 一 定 土壤 容积 中 根 的 总 长 度 , 以 根 长 的 cm/enme 土壤 表示 。 根 的 吸水 速率 往往 和 
根 的 密度 成 正比 ,因此 密度 大 时 ,可 延缓 水 分 胁迫 的 发 生 。 根 的 密度 的 种 间 差 异 十 分 显著 ,也 与 
土壤 环境 状况 密切 相关 ,一 般 在 土 层 中 根 的 密度 随时 间 而 增加 ,直到 植株 停止 营养 生长 时 才 开 始 
减少 。 通 常 单子 叶 植 物 根 的 密度 大 于 双子 叶 植 物 。 

根 的 表面 也 像 叶 面 一 样 有 变性 和 透水 的 问题 。 根 的 根 冠 外 层 及 外 皮层 开始 形成 区 域 的 细胞 
壁 栓 化 , 即 产生 一 层 不 透水 的 木 栓 细 胞 ,可 防止 水 向 干燥 的 土 层 中 渗 出 ,可 是 这 样 也 就 限制 了 根 
的 吸水 。 

如 前 面 所 述 , 根 的 导 水 率 也 具有 双重 的 适应 意义 ,对 于 御 旱 的 耗 水 型 植物 要 求 较 高 的 导 水 
率 ,以 适时 地 供应 地 上 部 强烈 蒸腾 的 要 求 。 而 对 于 节 水 型 植物 则 以 低 导 水 率 根系 为 宜 。 

总 之 , 根 在 抗旱 中 的 作用 有 :中 促进 吸水 一 通过 发 展 庞大 和 深 的 根系 或 浅 而 广 布 的 根系 尽量 
吸收 可 利用 的 水 ;@) 根 皮 加 厚 .硬化 、 栓 化 防止 向 干 土 中 失 水 。 根 系 小 ,分 枝 少 ,对 水 流 的 阻力 大 ， 
可 减少 地 上 部 的 蒸腾 ,节约 用 水 ;四 贮存 水 分 ( 赵 可 夫 和 王 韶 唐 ,1990) 。 

茎 一 一 茎 部 粗细 长 短 、 肉 质 化 程度 ,表面 状况 n Se ER ZR i ZEB EG , 0 SCR A BE IP LEER 
坚硬 度 等 等 指标 都 与 植物 的 抗旱 性 有 关 。 例 如 仙人 掌 .骆驼 莲 和 骆驼 草 的 茎 内 具有 发 达 有 贮 水 
组 织 , 茎 内 薄 壁 细胞 贮藏 水 分 以 度 过 严重 干旱 。 耐 早 的 胡杨 其 茎 的 直径 对 植株 水 分 状况 响应 非 
常 灵敏 ,夜晚 植株 组 织 含水 充足 时 , 荃 直径 相对 较 大 , 白天 植株 失 水 , 茎 直径 减 小 。 

叶 一 一 叶子 是 进行 光合 作用 和 蒸腾 作用 的 重要 器 官 。 叶 子 的 形态 和 结构 非常 适合 于 执行 这 
两 项 功能 。 通 过 改变 叶子 性 状 , 减 少 蒸腾 是 植物 适应 于 旱 的 最 有 效 .最 重要 的 方式 。 

减少 蒸腾 面积 长 期 以 来 认为 是 减少 蒸腾 的 重要 途径 。 在 干旱 条 件 下 ,由 于 膨 压 下 降 而 影响 
叶子 的 延伸 生长 ,以 致 叶 面积 显著 减少 ,降低 了 蒸腾 ;但 这 同时 也 会 导致 植株 对 辐射 能 接受 的 减 
少 ,降低 群体 光合 ,影响 植物 的 生长 。 当 植物 的 叶 面积 系数 小 于 3 时 ,蒸腾 失 水 显著 减少 ,这 样 就 
减少 了 消耗 水 分 的 速度 ,延迟 严重 胁迫 的 到 来 。 植 物 还 可 以 通过 其 他 方式 ,减少 蒸腾 表面 ,例如 
叶子 皱 缩 和 卷曲 ,特别 是 禾 本 科 植 物 ,是 最 常见 的 一 种 对 干旱 的 反应 ,可 减少 蒸腾 约 5096 ~70% 
和 增加 用 水 效率 。 叶 子 的 卷 缩 系 由 上 表皮 的 泡 状 细胞 (bulliform cell) 失 水 所 致 , 泡 状 细胞 是 一 些 
具有 薄 垂 周 壁 的 大 型 细胞 ( 薄 壁 细胞 ) ,其 长 轴 与 叶脉 平行 ,在 叶片 上 排列 称 若 干 纵 列 , 恰 分 布 于 
两 个 叶脉 之 间 的 上 表皮 中 。 每 组 泡 状 细胞 的 排列 常 似 展开 的 折 扇 形 ,中 间 的 细胞 最 大 ,两旁 的 较 
小 。 它 们 的 细胞 中 都 有 大 液 泡 ,不 含 或 少 含 叶 绿 体 。 当 叶片 蒸腾 失 水 过 多 时 , 泡 状 细胞 变 得 松 
弛 ,而 能 使 叶子 折 友 或 内 卷 ,以 减少 蒸腾 ; 当 蒸 腾 减 少时 ,它们 又 吸水 膨胀 ,于 是 叶片 又 平展 。 叶 
片 的 卷 缩 程度 可 以 用 叶子 的 投影 宽度 对 它 的 最 大 宽度 的 比值 来 表达 , 称 为 映 缩 指数 (rolling 
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index) 。 例 如 一 片 叶 子 卷 到 两 边 边缘 接触 时 可 减少 其 有 效 叶 面积 约 68% ,因此 时 缩 指数 为 0. 32. 
“叶子 里 缩 对 一 日 间 水 分 亏 缺 的 变化 极 敏 感 ,因此 可 以 迅速 作出 反应 ,减少 接受 一 部 分 辐射 能 ,而 
在 蒸腾 需要 降低 时 能 够 及 时 恢复 。 

叶子 的 脱落 是 另 一 种 有 效 的 适应 性 反应 。 许 多 植物 诸如 番茄 .大豆 ,向 日 获 等 受 旱 时 下 部 叶 
子 脱落 ,降低 燕 腾 面积 。 虽 然 这 种 方式 对 于 减少 蒸腾 更 为 有 效 ,但 由 于 是 不 可 道 的 , 须 付出 旺 性 
部 分 光合 作用 的 代价 ,因此 对 植物 的 产量 的 维持 是 不 利 的 。 

叶子 的 定向 是 指 植物 叶片 随 光照 强度 的 变化 而 改变 角度 或 位 置 的 反应 。 干 旱 胁迫 下 叶子 的 
定向 一 种 是 被 动 的 萎 藉 反应 ,如 向 日 莹 和 棉花 叶子 失 水 时 萎 薪 垂直 下 垂 ,可 以 有 效 地 减少 光照 而 
积 。 另 一 种 定向 是 在 水 分 胁迫 下 主动 地 改变 叶片 位 置 使 之 与 光照 的 方向 平行 ( 避 日 性 ) 从 而 降 
低 对 光 的 吸收 , 几 种 豆 科 植物 表现 有 此 种 性 状 。 还 有 的 植物 ,例如 一 种 钩 柱 豆 和 一 种 沙漠 羽 记 
豆 ,在 水 分 充足 时 ,小 叶 位 于 和 投射 光 成 直角 的 方向 ,而 且 保持 此 种 情况 随 太阳 而 移动 ,在 严重 的 
水 胁迫 下 , 则 位 于 和 辐射 方向 平行 的 位 置 ,其 机 理 包括 位 于 小 叶 基部 的 叶 枕 依靠 光 的 膨 压 变化 ， 
与 气孔 开关 的 情况 相 类 似 。 许 多 早生 植物 的 叶子 始终 保持 直立 状态 ,也 可 避免 中 午 的 强烈 辆 射 。 

叶子 的 退化 是 沙漠 生境 的 植物 度 过 干旱 的 一 种 很 好 的 方式 ,例如 仙人 掌 梭 梭 , 树 柳 、 沙 所 
HE 麻黄 和 石 刁 柏 等 的 叶 退 化 为 鳞片 状 \ 膜 状 或 针 刺 状 ,这 样 可 以 减少 表面 积 , 防 止 过 度 蒸 腾 。 而 
蔡 则 变 为 绿色 ,代替 叶 行使 光合 作用 。 

植物 叶片 表面 状况 将 直接 影响 水 气 的 进出 , 沙 素 的 叶 上 铺 满 了 鳞片 , 刺 果 葵 的 叶 披 上 了 长 
毛 , 白 刺 .霸王 的 叶 上 有 厚 厚 的 蜡 被 。 沙 薄 、 小 叶 锦 鸡 儿 和 车 马 豆 的 气孔 下 陷 , 这 里 都 能 降低 糜 
联 。 气 孔 的 分 布 和 气孔 的 密度 也 与 抗旱 有 关 , 禾 本 科 植物 的 叶子 两 面 都 有 气孔 ,但 许多 植物 的 叶 
子 只 有 背面 有 气孔 。 关 于 气孔 的 密度 , 据 Miskin 报告 ,气孔 密度 低 的 大 品系 ,蒸腾 强度 也 较 
低 。 气 孔 密度 低 的 高 梁 品 系 ,在 干旱 地 区 与 籽粒 的 产量 相关 。 但 另 据 Gones (1977) 的 报告 , 低 气 
孔 密度 的 大 麦 的 气孔 传导 与 高 气孔 密度 品系 的 相同 ,而 每 株 的 蒸腾 则 以 前 者 大 于 后 者 。 

(3) m 

植物 的 耐 旱 性 ( drought tolerance ) 是 指 植物 在 干旱 条件 下 ,能 通过 产生 保护 性 物质 降低 对 二 
早 的 敏感 性 ,或 产生 一 系列 生理 生化 变化 使 干旱 解除 后 各 种 生理 功能 迅速 恢复 正常 。 例 如 ,干旱 
生境 下 植物 进行 渗透 调节 以 维持 吸水 和 膨 压 ,合成 ABA 促进 气孔 的 关闭 以 维持 植物 内 水 分 , 促 
进 抗 氧化 系统 的 活性 以 清除 自由 基 等 等 。 
3.6.2 植物 耐 旱 的 生理 机 制 

(1) 气孔 调节 

气孔 既是 水 分 进出 的 通道 ,也 是 CO, 进 出 的 通道 ,为 了 光合 作用 更 加 有 效 地 进行 ,需要 气孔 
尽 可 能 地 开放 以 进入 更 多 的 CO, ,而 为 了 防止 水 分 过 多 地 蒸发 又 需要 气孔 尽 可 能 地 关闭 ,因为 在 
TURF AERE RU ACIE T ,气孔 车 腾 占 到 植物 总 蒸腾 量 的 80% 甚至 90% 以 上 。 因 此 为 了 增加 水 分 的 
利用 效率 必须 对 气孔 的 开放 和 关闭 进行 有 效 的 控制 ,使 之 不 因 其 过 度 关闭 而 影响 了 光合 作用 ,又 
不 至 于 过 度 开放 而 引起 失 水 过 多 而 影响 植物 正常 生理 生化 活动 ,以 致 组 织 受害 ,其 至 死亡 。 

气孔 调节 即 指 适应 环境 胁迫 情况 的 气孔 反应 的 变化 。 也 就 是 植物 通过 气孔 的 开关 ,控制 气 
体 扩散 的 速度 ,以 解决 植物 受 水 分 胁迫 的 问题 。 利 用 气孔 开关 调节 蒸腾 和 光合 是 一 个 有 效 的 方 
式 :植物 总 是 在 最 有 利于 CO, 快速 同化 时 ,使 气孔 张 开 ; 在 最 有 利于 H,0 快速 散失 时 ,气孔 关闭 ， 
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这 就 是 气孔 的 最 优化 行为 。 和 气孔 的 这 种 行为 是 为 了 保证 在 土壤 可 利用 水 分 有 限时 ,使 植物 的 水 
分 利用 效率 达到 最 大 。 防 止 植物 受 潜在 的 水 分 胁迫 的 伤害 。 气 孔 调 节 的 优点 是 反应 快速 灵敏 。 
在 短期 内 是 可 道 的 , 相 比 之 下 ,其 他 形态 适应 的 可 道 性 要 差 得 多 。 气 孔 调 节 的 范围 相当 大 ,在 环 
境 条 件 变化 时 可 由 全 天 关闭 到 全 天 开放 ,部 分 关闭 (或 开放 ) 到 完全 关闭 。 

气孔 对 水 分 胁迫 的 反应 有 前 馈 式 反应 和 反馈 式 反 应 。Schulze 等 (1986 ) 在 以 色 列 Negev 沙漠 
气候 下 生长 的 杏 上 最 早 发 现 了 前 馈 式 反应 ,此 后 相继 在 葡萄 .苹果 草莓、 桃李、 樱桃 . 巴 旦 杏 、 匣 
啡 .荔枝 等 果树 上 发 现 该 气孔 反应 。 气 孔 的 前 馈 式 反应 是 指 植物 气孔 对 空气 湿度 的 变化 所 表现 的 
一 种 直接 反应 ,是 由 水 气压 亏 缺 直接 作用 而 引起 的 气孔 关闭 ,可 以 主动 阻止 水 ,进一步 下 降 。 现 在 人 
们 认为 前 馈 式 反应 对 植物 的 保护 作用 相当 重要 ,是 防止 水 分 散失 的 “第 一 线 防御 ”。 气 孔 的 反馈 式 
反应 是 指 土壤 干旱 时 植物 光 , 下 降 而 引起 的 气孔 关闭 , 即 由 ABA 信号 所 介 导 的 气孔 关闭 。 它 可 减缓 
叶子 失 水 ,甚至 在 一 定 条 件 下 有 助 于 履 ,的 恢复 。 几 ,的 恢复 会 进一步 促进 气孔 的 重新 开放 。 

即使 植物 在 相对 稳定 的 环境 条 件 下 ,气孔 也 会 以 数 分 钟 或 数 十 分 钟 为 周期 的 节律 开 合 的 现 
象 称 为 气孔 振荡 ( stomatal oscillation) 。 干 旱 条 件 下 ,植物 调节 气孔 孔径 ,限制 水 分 过 度 散失 , [e] 
时 也 阻碍 了 植物 同化 所 需 CO.: 的 供应 。 而 气孔 振荡 不 但 能 降低 蒸腾 ,而 且 可 使 光合 速率 几乎 不 
受 影响 。 这 是 由 于 气孔 有 节律 的 开 合 ,使 气孔 的 平均 导 度 下 降 , 约 为 最 大 导 度 的 5096 左右 ,而 在 
稳定 条 件 下 ,气孔 是 以 最 大 导 度 进行 燕 腾 作用 的 ,所 以 气孔 振荡 可 大 幅度 降低 蒸腾 速率 。 振 葛 
时 ,气孔 只 呈现 极 短 瞬 间 的 关闭 ,这 种 瞬间 的 气孔 关闭 不 会 使 光合 细胞 内 的 C0; 浓 度 降 得 过 低 ， 
Ti EL, 当 气孔 孔径 达到 2 pm 时 CO, 同化 已 趋 于 最 大 。 即 当 气 孔 很 狭窄 时 ,光合 作用 与 气孔 运动 
的 关系 才 特 别 密切 ,所 以 气孔 振 落 对 光合 作用 的 影响 不 大 。 

但 也 有 人 认为 气孔 振荡 是 由 外 界 因 素 引 起 的 ,其 中 主要 是 由 于 植物 的 水 分 系统 被 干扰 。 这 
些 干扰 因素 有 :光照 强度 、 大 气 湿 度 、CO, 浓 度 、 根 环境 、 温 度 的 改变 等 等 。 气 孔 振 荡 的 具体 过 程 
可 能 如 下 : 当 气 孔 因 为 某 种 原因 张 开 后 ,气孔 导 度 增加 ,蒸腾 加 速 ,叶片 含水 量 降低 。 叶 片 脱水 达 
到 一 定 程度 后 ,气孔 关闭 ,蒸腾 下 降 ;叶片 由 于 开放 失 水 增加 了 根茎 时 之 间 的 水 分 扩散 压力 差 , 待 
气孔 关闭 后 ,叶片 吸水 仍 在 进行 ,最 终 使 丧失 的 水 分 恢复 或 稍 过 量 恢 复 ,这 时 气孔 重新 开放 ,蒸腾 
又 上 升 ,最 终 导 致 根 荃 叶 之 间 的 扩散 压力 差 ,如 此 反复 ,就 产生 了 气孔 振荡 现象 。 更 确切 一 点 说 ， 
气孔 振荡 是 由 于 蒸腾 与 蔡 流 量 之 间 的 时 滞 造 成 的 。 一 旦 土壤 中 含水 丰富 ,或 大 气 湿度 适宜 ,这 种 
时 滞 就 很 难 出 现 或 很 小 ,因而 不 会 出 现 气孔 振荡 或 振 划 不 明显 。 

(2) 渗透 调节 

DO 渗透 调节 的 概念 ”水 分 胁迫 时 植物 体内 主动 积累 各 种 有 机 和 无 机 物质 来 提高 细胞 液 浓 
BE ,降低 渗透 势 ,提高 细胞 保水 力 ,从 而 适应 水 分 胁迫 环境 ,这 种 由 于 提高 细胞 液 浓度 ,降低 渗透 
势 而 表现 出 的 调节 作用 称 为 渗透 调节 。 渗 透 调节 常用 的 术语 有 osmoregulation 和 osmotic adjust- 
ment 两 种 。Turmer 和 Jones 指出 ,osmoregulation 或 turgor regulation 意 为 通过 胞 液 中 增加 或 减少 溶 
质 调节 细胞 渗透 势 以 期 与 细胞 外 介质 渗透 势 平衡 。 建 议 这 两 术语 仅 用 于 低 等 植物 和 微生物 或 高 
等 植物 对 盐 涡 的 反应 ,而 术语 osmotic adjustment ,特意 指 高 等 植物 对 水 分 气 缺 反应 时 溶质 的 累积 。 

渗透 调节 是 在 细胞 水 平 上 进行 , 即 由 细胞 通过 合成 和 吸收 积累 对 细胞 无 害 的 溶质 来 完成 ,其 
主要 功能 在 于 维持 膨 压 ,从 而 维持 原 有 的 生理 过 程 ,如 由 膨 压 直接 控制 的 膜 运 输 和 细胞 膜 的 电 性 
质 等 。 通 过 渗透 调节 可 以 完全 地 或 部 分 地 维持 细胞 膨 压 ,对 这 些 过 程 和 机 制 的 调节 是 有 益 的 。 
如 对 光合 器 官 的 保护 ,在 干旱 条 件 下 光合 作用 受到 的 影响 除 有 气孔 因素 外 ,还 有 非 气孔 因素 , 即 
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气孔 关闭 后 ,外 界 CO, 不 能 进入 叶片 内 部 所 造成 的 光合 器 官 的 光 抑制 作用 ,通过 渗透 调节 能 维持 
部 分 气孔 开放 和 一 定 的 光合 作用 强度 ,从 而 避免 或 减轻 光合 器 官 会 受到 的 光 抑制 作用 ;渗透 调节 
可 保持 细胞 继续 生长 ,在 一 定 的 水 势 范 围 内 观察 到 根 .下 胚 轴 和 叶子 的 生长 是 稳定 的 。 渗 透 调 节 
是 植物 抵抗 逆境 的 一 种 重要 机 制 。 

@ 渗透 调节 能 力 的 判别 ”植物 的 渗透 调节 能 力 (osmotic adjustment capacity ) 同 其 他 的 生理 
过 程 一 样 会 受到 植物 体内 外 不 同 的 单 因素 或 复合 因素 的 影响 ,不 同 物种 或 品种 植物 ,或 植物 不 同 
部 位 的 渗透 调节 能 力也 有 很 大 差别 ,因而 ,在 研究 植物 的 渗透 调节 作用 时 判别 植物 有 无 渗透 调节 
能 力 或 能 力 的 大 小 是 十 分 重要 的 。 

植物 的 渗透 调节 作用 主要 表现 在 渗透 胁迫 情况 下 细 EE 7 
胞 膨 压 的 全 部 或 部 分 维持 。 众 所 周知 , 少 dr. -办 式 中 10 
V, 为 压力 势 或 膨 压 , 沙 ,为 水 势 沙 ,为 溶质 势 或 渗透 势 。 当 
细胞 水 势 下 降 时 ,只 有 消 ,也 作 相应 地 下 降 , 才 能 保证 少 b E 
保持 不 变 。 如 前 所 述 , 只 有 细胞 维持 一 定 的 膨 压 植物 才 esl c 
能 进行 相应 的 生命 活动 。 因 而 当 人 们 以 植物 水 势 为 横 从 È 
标 , 脱 压 为 纵 坐 标 作 图 时 ,其 相关 直线 斜率 越 小 , 即 Ay / 4 
Ay. 值 越 小 ,渗透 调节 能 力 越 大 (图 3 -16)。 0.0 

植物 细胞 内 的 渗透 势 的 下 降 可 以 是 由 于 细胞 失 水 而 “ | 
造成 的 体积 减 小 以 及 溶质 浓缩 ,也 可 以 是 细胞 内 溶质 的 
净 增 加 ,后 者 才 是 一 种 主动 的 渗透 调节 过 程 。 因 而 当 用 85-16 膨 压 和 水 势 之 间 的 关系 图 

| AN a 脱 压 完全 维持 ; b. DERIER 

植物 材料 的 相对 含水 量 的 对 数 为 横 坐 标 ,以 渗透 势 的 对 kd 植物 组 织 内 恒定 的 渗透 
数 为 纵 坐 标 作 图 ,其 相关 的 直线 是 否 有 折 点 ,或 折 点 所 示 Se ORBIS O98) 
的 渗透 势 分 别 表 示 了 有 无 渗透 调节 能 力 或 能 力 的 大 小 (图 3 -17) 。 
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图 3-17 两 种 小 麦 叶 片 含水 量 和 渗透 势 的 对 数 图 
(a) Trisicum spelta; (b) T. durum。( 引 自 汤 章 城 ,1998) 
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O 渗透 调节 能 力 的 计算 ”关于 渗透 调节 能 力 的 计算 参考 2.6.4, 

QD 植物 体内 的 渗透 物质 ”渗透 胁迫 条 件 下 参与 渗透 调节 的 物质 基本 上 分 为 两 大 类 :一 是 外 
界 环境 进入 植物 细胞 内 的 无 机 离子 ,如 微生物 和 盐 生 植 物 中 的 钾 离 子 和 氯 离子 ,高 等 淡 土 植物 中 
的 有 机 酸 钾 盐 ; 二 是 在 细胞 内 合成 的 有 机 溶质 ,作为 有 机 渗 调 物质 都 应 该 具备 以 下 特点 :(1) 相 
对 分 子 质 量 小 ,不 超过 1 000, WAR 115 , 甜菜 碱 117 ,可 溶性 糖 150 ~ 720, 游离 氨基 酸 75 ~ 
144 ,多 元 醇 135 ~ 1 000。 根 据 Van't Hoff AR, y, = ~ CiRT ,渗透 势 只 与 溶质 颗粒 的 浓度 有 关 而 
与 相对 分 子 质量 大 小 无 关 , 因 此 相对 分 子 质 量 小 的 有 机 物 合成 时 需要 较 少 的 能 量 ; (2 ) BIB 
水 ,全 部 含有 亲 水 基 团 ;(3) 在 生理 pH 范围 内 呈 电 中 性 ,因此 不 会 于 扰 细 胞 的 电荷 平衡 ;(4) 能 与 
其 他 物质 兼容 (compartable) ,不 会 影响 物质 的 代谢 ;(5 ) 本 身 不 改变 酶 结构 , 且 能 维持 酶 结构 的 稳 
定 ;(6) 合 成 酶 系统 对 胁迫 有 反应 敏感 , 量 能 在 很 短 时 间 内 积累 到 足以 降低 细胞 渗透 势 的 水 平 。 目 
前 知道 的 渗 调 物质 大 致 可 以 分 成 四 类 : 即 氨基 酸 ( 如 甘 氮 酸 甜 菜 碱 . 膊 氨 酸 .上 甘氨酸. 丙 氨 酸 .7 - 
SUE T BR DART) .多 元 醇 ( 如 山梨 糖 醇 .甘油 RR A OR EY 、 菠 立 醇 
等 ) . 季 胺 类 化 合 物 ( 如 甘氨酸 甜菜 碱 丙 氨 酸 甜菜 碱 、 且 所 酸 甜 菜 碱 ) 和 小 分 子 渗 调 蛋白 。 

且 氨 酸 是 植物 蛋白 质 组 成 成 分 之 一 ,以 游离 状态 广泛 存在 于 植物 体内 。 且 氨 酸 对 细胞 的 渗 
透 调 节 起 重要 作用 ,是 植物 体 的 防 脱水 剂 。 在 水 分 胁迫 条 件 下 ,植物 体内 游离 睛 氨 酸 含量 增加 。 
且 氨 酸 含量 的 增加 与 植株 水 势 下 降 呈 负 相 关 , 植 物体 内 且 氨 酸 含量 在 一 定 程度 上 反映 了 植物 体 
内 的 水 分 情况 ,因而 可 以 作为 检验 植物 缺 水 情况 的 参考 性 生理 指标 。 

研究 表明 许多 植物 在 水 分 胁迫 下 会 积累 大 量 的 且 氨 酸 进行 渗透 调节 ,但 不 同 植物 品种 之 间 
且 氨 酸 的 积累 存在 差异 。Knipp 等 (2006) 研 究 水 分 胁迫 对 几 个 经 过 基因 改良 并 能 够 产生 果 聚 糖 
的 马铃薯 品 种 叶片 中 且 氨 酸 积累 的 影响 ,结果 显示 ,水 分 亏 缺 下 所 有 马 铃 昔 品 种 叶片 中 且 氨 酸 的 
含量 都 增加 ,但 是 不 同 品种 之 间 差 异 明显 ,其 中 果 聚 糖分 子 聚 合 强度 越 高 的 转基因 马 铃 昔 品种 在 
水 分 亏 缺 下 , 且 氨 酸 的 含量 越 低 。 相 关 研 究 还 有 很 多 ,例如 对 高 粱 的 不 同 品种 (Zaifnejad 等 ， 
1997 ;Alkaraki 4& , 1996 ) ,大 豆 的 不 同 品种 (Alkaraki 等 ,1996) , 玉米 的 不 同 品种 (Carceller 等 ， 
1999) ,下 豆 的 不 同 品种 (Chiulele 等 ,2004) , 沙 丈 的 不 同 品种 ( 刘 瑞 香 等 ,2005 ) 等 ,他 们 在 水 分 胁 
迫 下 且 氨 酸 的 积累 因 品 种 不 同 而 存在 差异 。 

甜菜 碱 是 高 等 植物 中 最 主要 的 代谢 积累 产物 之 一 ,植物 中 的 甜菜 碱 主要 有 12 种 ,其 中 甘 氨 
酸 甜 菜 碱 (glycine betaine) 是 最 简单 也 是 最 早 发 现 .研究 最 多 的 一 种 , 丙 氨 酸 甜 菜 碱 (alanine beta- 
ine) XS SX SH SS ( proline betaine ) 也 是 比较 重要 的 甜菜 碱 。 由 于 甜菜 碱 的 生物 合成 途径 比较 
简单 ,因此 被 认为 是 最 有 和 希望 外 源 应 用 的 植物 调节 剂 之 一 。 如 马 双 艳 等 (2003 ) 以 桃 ( Prunus per- 
sica) 草莓 (ragaria ananassa) .板栗 (Castanea mollissim) FIA & 882i ( Malus hupehensis )4 个 树种 
为 试 材 ,对 水 分 胁迫 下 其 叶片 EB ARP SS i EE EAT AE RT, SR HEA: KP 
下 ,各 树种 的 甜菜 碱 含 量 都 显著 增加 ,但 不 同 树种 变化 幅度 不 一 。Nayyar 和 Walia( 2004 ) 的 研究 
表明 ,小 麦 在 水 分 胁迫 下 叶片 会 积累 甜菜 碱 , 且 含 量 的 多 少 因 品 种 而 异 。Reddy 等 (2004 ) 研究 5 
个 桑树 (Morus alba) 栽 培 品种 ,也 认为 不 同 品种 干旱 胁迫 下 的 甜菜 碱 含量 存在 差异 ,表现 出 不 同 
的 干旱 适应 性 。 

氨基 酸 是 一 类 带 有 氨基 ( - NH, ) 或 亚 氨基 ( - NH) 的 有 机 酸 的 总 称 , 是 细胞 的 重要 组 成 部 
分 ,在 植物 生命 活动 中 担负 着 重要 作用 。 近 年 来 ,在 研究 氨基 酸 的 积累 与 水 分 胁迫 的 关系 方面 取 
得 了 一 些 进 展 。Ashraf 等 (2005 ) 研究 菜豆 ( Phaseolus vulgaris ) | EH 8f ( Sesbania aculeate) 后 发 
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现 , 干 时 胁迫 下 两 种 植物 所 有 部 位 的 游离 氨基 酸 含量 都 有 增加 ,菜豆 的 叶 和 节 结 部 位 游离 氨基 酸 
的 含量 比 刺 田 葫 高。 在 氨基 酸 中 且 氨 酸 (proline) 是 最 重要 和 有 效 的 有 机 渗透 调节 物质 。 几 乎 所 
有 的 逆境 ,如 干旱 低温 ,高温 冰冻. 盐 渍 、 低 pH .营养 不 良 、 病 害 ,大气 污染 等 都 会 造成 植物 体内 
膊 氨 酸 的 累积 ,尤其 干旱 胁迫 时 且 氨 酸 累积 量 最 大 ,可 比 原 始 含量 高 几 十 倍 甚至 几 百 倍 。 

在 水 分 胁迫 下 ,植物 体 多 元 醇 的 含量 也 有 所 增加 。Williamson 等 (2002 ) 认为 多 元 醇 类 物质 
是 一 种 多 功能 的 植物 保护 剂 , 它 在 植物 的 糖 代 谢 、 盐 胁迫 和 抵抗 病菌 方面 起 非常 重要 的 作用 。 
Merchant 等 (2005 ) AE SUPERI ( Eucalyptus spathulata ) 中 环 多 醇 在 细胞 质 中 积累 可 以 适应 盐 胁迫 和 
水 分 胁迫 。Clark 等 (2003 ) 研究 西红柿 在 高 渗 的 环境 下 生长 过 程 中 多 元 醇 所 起 的 作用 ,结果 发 现 
由 西红柿 的 真菌 病原 体 产 生 并 在 植物 体内 大 量 积累 开 链 式 的 多 元 醇 类 物质 ,但 是 起 渗透 调节 作 
用 的 不 是 甘露 醇 ,而 是 阿拉 伯 醇 和 甘油 。 

目前 国外 较为 关注 的 多 元 醇 类 物质 是 松 醇 类 物质 , 对 逆境 中 松 醇 积 累 的 研究 也 较 多 。 松 醇 
是 环 状 多 元 醇 类 物质 之 一 ,最 早 是 Ford (1984 ) 在 干旱 胁迫 下 豆 类 植物 中 发 现 ,随后 研究 的 对 象 
也 从 豆 类 植物 扩大 到 非 豆 类 植物 (Wanek 等 ,1997;Sun 等 ,1999 ; McManus 等 ,2000 ; Streeter 等 ， 
2001). SMAR 甜菜 碱 和 可 溶性 糖 类 物质 相 比 , 松 醇 突 出 的 特点 是 含量 差异 大 和 代谢 缓慢 ,这 
种 代谢 缓慢 与 其 作为 渗透 调节 物质 的 功能 是 相 适 应 的 。 对 干旱 胁迫 的 研究 表明 ,胁迫 情况 下 植 
物 细胞 质 中 糖 类 化 合 物 的 含量 会 上 升 ,但 如 果 解 除 水 分 胁迫 , 则 糖 类 化 合 物 浓度 的 下 降 速度 会 大 
大 高 于 环 多 醇 类 物质 ( Keller 55,1993) 。 

(3) 抗 氧 化 系统 

如 前 而 所 述 , 抗 氧化 酶 体系 清除 活性 氧 的 活力 是 决定 细胞 组织、 器 官 乃 至 植物 对 胁迫 抗 性 
的 关键 因素 。 植 物体 内 主要 抗 氛 化 酶 类 包括 超 氧 化 物 歧化 酶 (SOD) .抗坏血酸 过 氧化 物 酶 
(APX) . 单 脱毛 抗坏血酸 还 原 酶 (MDHAR ) .脱氧 抗坏血酸 还 原 酶 (DHAR) . AEH AE JS B 
(GR) .过 氧化 氢 酶 (CAT) 、 谷 胱 甘 肽 过 氧化 物 酶 ( GPX ) 等 。 在 活性 氧 清除 体系 中 超 氧 化 物 歧化 
酶 (SOD) 常 与 过 氧化 物 酶 (POD ) 或 过 氧化 氢 酶 (CAT) 协同 作用 。 其 中 超 氧 化 物 歧化 酶 SOD 是 
植物 氧化 代谢 的 关键 酶 , 它 可 以 催化 植物 体内 的 超 氧 物 阴离子 自由 基 0; 歧 化 生成 H,0, 和 0,, 从 
而 可 能 在 保护 系统 中 处 于 核心 地 位 。SOD 是 植物 抗 逆 生理 中 研究 最 多 的 一 种 酶 ,在 与 抗 氧化 胁 
迫 的 关系 上 研究 较为 深入 。 一 般 来 说 ,水 分 胁迫 下 植物 体内 的 SOD 活性 与 植物 抗 氧化 能 力 呈 正 
相关 。 轻 度 或 短期 水 分 胁迫 下 植物 SOD 活性 呈 上 升 趋势 ,而 在 严重 或 长 期 胁迫 条 件 下 出 现下 降 
趋势 。SOD 是 一 种 金属 蛋白 酶 ,根据 其 金属 辅 基 不 同 可 分 为 三 种 类 型 即 Mn - SOD Cu - SOD, 
Zn - SOD Fe - SOD 同 工 酶 。 不 良 环境 的 影响 常 引起 基因 的 变异 而 导致 该 酶 结构 及 活性 的 改变 ,这 
种 改变 反映 在 同 工 酶 的 酶 谱 上 出 现 数 量 及 迁移 率 不 同 的 谱 带 产生 。 张 峰 等 研究 了 水 分 胁迫 及 复 水 
过 程 中 小 麦 抗 氧化 酶 的 变化 ,发 现 水 分 胁迫 期 间 ,所 有 SOD 同 工 酶 都 增强 。Hatem Zgallai 等 报道 水 
分 肤 迫 下 ,番茄 叶片 SOD 活性 显著 增加 ,指出 SOD 可 作为 植物 水 分 胁迫 的 评价 指标 。 魏 炜 等 研究 
表明 , 耐 旱 小 麦 品种 经 过 轻 度 干旱 胁迫 、 中 度 干 旱 胁 迫 以 及 重度 干旱 胁迫 后 其 SOD 的 活力 分 别 为 对 
FRAT 3.5.4.2 和 2.8 倍 。 李 丽 霞 等 研究 了 不 同 程度 干旱 胁迫 下 沙棘 过 氧化 物 酶 (POD ) 活性 . 超 氧化 
物 歧 化 酶 (SOD ) 活 性 的 变化 ,结果 显示 ,长 期 轻 度 及 中 度 干 旱 胁迫 下 SOD 活性 能 高 于 正常 水 平 ， 
POD 活性 在 轻 度 干旱 胁迫 时 大 幅 上 升 ,重度 干旱 下 二 者 均 能 在 胁迫 初期 缓慢 上 升 。POD .SOD 和 
CAT 这 三 种 酶 在 逆境 条 件 下 能 维持 较 高 水 平 ,协同 清除 体内 积累 的 活性 氧 。 一 般 情况 下 三 者 的 协 
同 程度 反映 植物 抗 氧 化 的 强 弱 。 一 些 植物 在 渗透 胁迫 下 三 者 并 不 是 按 同一 方向 变化 ,推测 胁迫 条 
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件 下 酶 活性 还 可 能 与 酶 蛋白 的 变性 及 生物 合成 等 因素 有 关 。 一 些 如 Ca’* .H,0, .稀土 .ABA 等 物质 
能 有 效 地 保护 这 些 酶 活性 或 提高 酶 之 间 的 协同 作用 ,有 利于 植株 提高 抗旱 能 力 。 

除 抗 氧化 酶 类 在 干旱 胁迫 下 会 发 生变 化 外 ,植物 体内 的 抗 氧化 剂 如 CSH 、ASA 、VitE .类 黄酮 
等 也 发 生 相 应 的 变化 (参考 1. 3. 2)。 

(4) 内 源 激素 的 调节 

内 源 激素 是 植物 生命 活动 的 调节 者 ,植物 在 遭受 逆境 时 ,激素 对 其 生理 作用 有 重要 的 调节 作 
用 。 植 物 通过 内 源 激素 的 变化 ,如 IAA 和 CTK 深度 的 减少 及 ABA 浓度 的 升 高 来 调节 某 些 生理 
过 程 以 达到 适应 干旱 的 效果 。 随 着 水 分 胁迫 时 间 的 延长 ,玉米 幼苗 生长 素 浓度 变化 不 显著 ,CTK 
含量 逐渐 降低 ,GA 和 乙烯 含量 先 上 升 后 下 降 ,ABA 和 多 胺 含量 逐渐 升 高 。 目 前 ,研究 较 多 的 内 
源 激素 是 ABA, 当 土 壤 干 旱 时 ,植物 能 在 根系 中 形成 大 量 ABA ,使 木质 部 汁液 中 ABA 浓度 成 倍增 
加 ,引起 气孔 开 度 减少 ,实现 植物 水 分 利用 最 优化 控制 ,脱落 酸 与 植物 抗 逆 机 制 有 密切 关系 。 因 
此 受到 植物 生理 学 家 的 重视 。 脱 落 酸 对 气孔 的 调节 作用 是 通过 KI 的 运动 而 快速 实现 的 。 在 小 
E .玉米 等 作物 中 ,干旱 条 件 下 ,叶片 的 ABA 含量 能 增加 数 十 倍 ,而 且 抗 早 性 品种 比 不 抗旱 品种 
积累 更 多 的 ABA ,在 干 早 胁 迫 时 ,对 ABA 不 敏感 的 基因 型 可 作为 小 麦 抗 早 性 鉴定 的 指标 。 

近年 来 人 们 和 逐渐 认识 到 多 胺 在 闭 境 中 是 一 类 新 的 植物 激素 。 多 胺 是 生物 体 代谢 过 程 中 产生 的 
具有 生物 活性 的 低 分 子 量 脂肪 族 含 氮 碱 ,主要 参与 DNA RNA 和 蛋白质 的 合成 调节 等 过 程 。 也 参 
与 细胞 质 膜 稳定 性 和 酶 活性 的 调节 ,水 分 胁迫 下 ,玉米 幼苗 中 多 胺 趋 于 积累 , 根 中 多 胺 变化 和 叶片 
中 有 同 有 异 。 在 水 分 胁迫 下 ,经 多 胺 处 理 的 玉米 叶片 细胞 质 的 两 二 醛 含 量 和 叶 组 织 的 相对 电导 率 
明显 降低 ,而且 多 胺 处 理 可 以 延缓 水 分 胁迫 引起 的 玉米 叶片 叶绿素 含量 的 下 降 ,说 明 多 胺 确 有 抑制 
和 蛋白酶 和 阻止 叶绿素 的 破坏 ,减轻 或 抵御 自由 基 的 伤害 ,增强 玉米 抗旱 性 的 良好 效果 。 

(5) 光 保 护 

当 植 物 光合 机 构 所 接受 的 光 能 超过 光合 作用 所 能 利用 的 数量 时 ,植物 光 能 转化 效率 下 降 , 主 
要 表现 为 PSI 光化学 效率 和 光合 效率 的 降低 ,这 称 为 光 抑 制 。 强 光 是 导致 光 抑 制 发 生 的 直接 因 
素 , 其 他 的 到 加 胁迫 条 件 如 干旱 . 盐 溃 营养 亏 缺 高温、 低温 等 则 可 通过 减少 植物 对 光 能 的 利用 、 
降低 植物 光 饱 和 点 而 加 剧 光 抑制 。 光 抑制 有 时 只 是 反映 为 一 些 保护 机 制 的 运转 , 即 以 光 能 转化 
效率 的 降低 来 避免 反应 中 心 的 过 度 破坏 和 光合 能 力 的 损失 (动态 光 抑 制 ) ,但 严重 时 抑制 与 PSI 
反应 中 心 DI 蛋白 的 净 损 失 有 关 ,此 时 即 发 生 静 态 光 抑制 即 光 破坏 。 

在 干旱 胁迫 下 ,很 多 因素 可 导致 植物 对 光 能 的 利用 下 降 而 产生 光 抑 制 ,如 RuBP 羧 化 加 氧 酶 
( Rubisco) 活性 的 下 降 RuBP 再 生 能 力 的 下 降 以 及 Pi 再 生 能 力 的 下 降 等 。 这 会 导致 植物 光化学 
效率 的 下 降 和 表 观 量子 化 率 的 下 降 。 严 重 时 PS 反应 中 心 受到 了 破坏 ,P6807 可 与 Pheo 发生 
电荷 重组 并 产生 '0, ，0: 使 PSI 反 应 中 心 DI/D2/Cyt bs 复合 物 的 His 残 基 及 Pheo 破坏 ,进而 导 
致 D1 蛋白 的 损失 。 

为 防御 光 破 坏 的 发 生 , 植 物 在 长 期 的 进化 过 程 中 形成 了 多 种 保护 机 制 : 

(D 干旱 . 强 光 下 叶片 变 小 、. 变 厚 .天 线 色素 含量 降低 以 及 叶片 轻 度 蓉 态 等 都 可 减少 叶片 的 光 
能 吸收 , 叶 运 动 和 叶绿体 运动 对 强 光 的 快速 响应 也 可 有 效 减少 叶片 对 光 的 吸收 ,从 而 避免 光 抑 
制 ,后 来 的 研究 发 现 , 叶 绿 体 的 运动 是 由 蓝光 受 体 - 向 光 素 (phototropins) 所 介 导 的 。 

Q) 增强 对 光 能 的 利用 , 光 能 过 剩 时 ,叶片 可 通过 增加 光合 电子 传递 载体 和 光合 关键 酶 的 含 
量 及 活化 水 平 来 提高 光合 能 力 ,增加 对 光 能 的 利用 ( 沈 允 锁 等 ,1998)。 在 这 一 点 上 , 光 呼 吸 的 保 
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3.6 植物 抗旱 的 机 制 


护 作用 越 来 越 受 到 人 们 的 关注 。 

光 呼 吸 是 指 植物 绿色 部 分 在 光 下 吸收 0, ,释放 C0; 的 过 程 , 其 光 呼 吸 消 耗 可 占 总 光合 产 
物 的 20% ~50% 。 由 于 光 呼 吸 将 光合 作用 刚刚 固定 的 碳 素 又 重新 消耗 掉 ,长 期 以 来 曾 被 认为 
是 限制 光合 速率 及 作物 产量 提高 的 主要 因素 。 光 呼吸 作为 一 种 重要 的 光 保 护 机 制 ,是 Osmond 
等 (1972 ) 首 次 提出 的 , 光 呼 吸 可 阻止 PSI 及 PST 间 电 子 载体 Q, 的 过 度 还 原 ,维持 电子 传递 系 
统 的 氧化 还 原平 衡 和 围绕 PST 的 循环 电子 传递 ,与 假 环 式 电子 传递 一 起 ,通过 维系 固 类 守 体 
膜 的 质子 梯度 来 保证 PS TE 天 线 热 耗 散 机 制 的 有 效 运行 (Katona,1992) 。 此 外 , 光 呼 吸 还 可 向 
光 反 应 提供 电子 受 体 NADP ,并 为 暗 反 应 快速 提供 Pi, 从 而 促进 光 能 利用 ,减少 自由 基 的 产 
生 。Ehleringer 等 (1977) 发 现在 强 光 抑制 光合 的 情况 下 , 光 呼 吸 还 在 消耗 着 相当 的 同化 力 。 
管 雪 强 等 (2004 ) 发 现 赤 霞 珠 葡 萄 在 干旱 胁迫 下 能 够 有 效 调动 其 光 保 护 机 制 以 避免 严重 光 抑 
制 的 发 生 ,而 异 烟 愤 抑制 光 呼 吸 后 , 光 抑 制程 度 则 明显 加 重 , 从 而 证 明 干旱 胁迫 下 光 呼 吸 对 赤 
霞 珠 葡萄 的 光 保 护 机 制 起 重要 作用 。 林 营 等 (2006 ) 也 在 海滨 锦 艺 上 发 现 了 光 呼 吸 对 其 盐 胁 
迫 下 的 保护 作用 。 

C 两 个 光 系 统 间 激 发 能 的 分 配 。 当 PSI 吸收 光 能 过 多 时 ,可 通过 LHC I 的 磷酸 化 将 部 分 激 
发 能 传递 给 PSI ,从 而 增加 光 能 利用 率 ,降低 光 抑 制 发 生 的 可 能 ,这 称 为 状态 过 渡 。 实 验证 明 ,在 
干旱 条 件 下 ,PSI 激发 态 比例 较 高 ,过 多 的 激发 能 倾向 于 通过 状态 2 向 PSI 转移 ,用 于 光化学 反 
应 ,提高 光 能 利用 率 ,减轻 PSI 的 负担 ,从 而 降低 光 抑 制 发 生 的 可 能 ,状态 转换 造成 的 荧光 非 光 
MERER (qT) FY ih Bl) AESEAC IE K (NPQ) BY 30% 。 

O 依赖 叶 黄 素 循环 (xanthophylls cycle) 的 非 辐射 能 量 耗 散 。 叶 黄 素 循环 是 指 光 合 膜 上 三 种 
色素 组 分 一 紫 黄 质 (voilaxanthin,V) 花药 黄 质 (antheraxanthin,A) 和 玉米 黄 质 (zeaxanthin,Z) 之 
间 依 据 吸收 的 激发 能 过 剩 程度 而 进行 的 相互 转化 , 当 激 发 能 过 剩 时 , 含 双 氧 的 紫 黄 质 会 在 脱 环 所 
化 酶 ( violaxanthin de-epoxidase , VDE) 的 作用 下 ,经 中 间 产 物 含 单 环 氧 的 花药 黄 质 ,转化 成 去 环 氧 
的 玉米 黄 质 ,玉米 黄 质 可 以 独 灭 三 线 态 叶 绿 素 。 而 当 不 再 含有 过 剩 的 激发 能 时 ,玉米 黄 质 及 花药 
黄 质 会 在 环 氧化 酶 (zeaxanthin epoxidase ,ZE ) 的 作用 下 ,形成 紫 黄 质 (图 3 -18)。 


ZE: 玉米 黄 质 环 氧 化 酶 OH 
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3 干旱 边境 植物 生物 学 


大 量 的 研究 发 现 , 玉米 黄 质 参与 非 辐 射 能 量 耗 散 可 能 的 机 制 有 二 ,一 是 直接 独 灭 机 制 
(Chow,1994), 即 Z( 或 和 A) 与 激发 态 叶 绿 素 之 间 进 行 能 量 传 递 ,将 激发 态 叶 绿 素 铬 灭 掉 ,Chla IK 
收 的 过 量 激发 能 最 终 通 过 Z 或 A 直接 以 热 的 形式 耗 散 出 体外 。 跨 类 压 体 腊 的 ApH 主要 诱导 
Chla 同 Z 或 A 构象 变化 并 相互 靠近 ,以 保证 能 量 的 正常 传递 。 二 是 间接 锤 灭 机 制 (Gruszecki 和 
Strzalka 1991) , 即 玉米 黄 质 并 不 直接 耗 散 过 剩 光 能 ,其 含量 增加 只 是 促进 了 LHCE 形 成 有 利于 
热 耗 散 的 构象 ,能量 由 LHC I 最 终 耗 散 ;Horton 等 (1994) 还 提出 了 LHC JI RRA, ,这 一 理论 
认为 光合 机 枸 从 弱 光 转 到 强 光 下 时 , 跨 类 夺 体 的 ApH AHA, BRIAR A HIS, RR 
LHC I BA PRE AM V. 向 A AZ 转化 ,促使 二 者 形成 各 自 的 聚集 态 ,它们 进一步 相互 靠近 而 发 
AE SG AETESE TEX ( Horton 等 ,1996 ; Gilmore , 1997 ; Müller 等 ,2001) 。 

© 围绕 PS IL 的 循环 电子 传递 。 围 绕 PST B3 78 Ye A ei TR P680 一 PQ 一 Cytb559 一 
Chlz 一 P680。 通 过 这 一 无 效 的 循环 可 把 激发 能 转变 成 热 散 失 。 

© PSI 反应 中 心 的 可 逆 失 活 。 即 便 是 在 低 光 强 下 的 正常 光合 作用 过 程 中 ,PS 的 D1 蛋白 
也 是 处 于 不 断 合成 和 失 活 的 动态 平衡 中 ,不 会 发 生 PSI 功能 的 净 损 失 。Krause (1988 ) 提出 失 活 
的 PSI[ 反 应 中 心 可 将 激发 能 以 热 的 形式 耗 散 掉 , 从 而 防止 对 和 集 光 色素 复合 物 的 伤害 ,Oquist 和 
Chow(1992) 则 设想 , 失 活 的 PS 反应 中 心 可 以 作为 替代 的 电子 汇 点 ,以 保护 相 邻 相 接 的 PSI 
应 中 心 免 遭 光 破 坏 。 

CD 加 强 Mehler 反应 与 之 相 联系 的 活性 氧 清 除 系 统 的 保护 作用 。 如 前 所 述 ,干旱 胁迫 加 剧 光 
BETH ,导致 0; 的 产生 ,植物 可 以 通过 加 强 过 氧化 氢 酶 (CAT) 、 超 氧化 物 歧化 酶 (SOD) 、 抗 坏 血 
酸 -过 氧化 物 酶 (APX ) 等 活性 氧 清除 酶 以 及 谷 胱 甘 肽 .抗坏血酸 、 类 胡 蔓 卜 素 和 o -生育 酚 等 抗 
氧化 剂 以 清除 活性 氧 ,降低 伤害 ,这 是 光 保 护 的 最 后 一 道 防线 。 

(6) 代谢 途径 的 改变 

众所周知 ,C; 途 径 是 白天 开放 气孔 进行 C0, 的 吸收 和 固定 ,夜晚 关闭 气孔 ,这 样 不 利于 在 干 
旱 条 件 下 保持 水 分 ;而 景 天 酸 代谢 途径 (CAM 途径 ) 是 夜间 开放 气孔 进行 CO, 的 吸收 和 固定 , 白 
天 关闭 气孔 减少 蒸腾 失 水 。 这 方面 研究 较 多 的 是 冰 叶 日 中 花 (Mesembryanthemum crystallinum. ) , 
它 在 干旱 和 高 温 胁 迫 时 ,CAM 途径 的 关键 酶 ,磷酸 烯 醉 式 丙酮 酸 羧 化 酶 (PEPCase) 和 磷酸 丙酮 酸 
水 合 酶 等 能 高 水 平 表 达 ,并 促使 其 光合 作用 的 C: 途 径 转 变 为 CAM 途径 ,这 样 可 以 适应 长 期 的 干 
旱 。 这 种 类 型 的 植物 称 为 兼 性 CAM 植物 ,如 长 叶 景 天 (Sedum spectabile) 与 部 分 带 木 属 ( Clusia ) 
植物 也 是 兼 性 CAM 植物 。 


3.7 植物 抗旱 的 基因 工程 


鉴于 人 们 对 植物 对 于 干旱 信号 的 应 答 以 及 所 采取 的 耐 旱 措 施 研究 的 日 益 深 入 ,目前 人 们 项 
望 利用 生物 工程 途径 来 培育 作物 ,为 培育 高 效 耐 旱 植 物 开 辟 新 的 途径 。 目 前 利用 基因 工程 技术 
培育 抗旱 品种 主要 有 下 面 四 种 策略 :中 基于 细胞 信号 转 导 和 基因 调控 的 抗旱 基因 工程 ,调控 植物 
在 干旱 下 的 信号 传递 与 基因 表达 ;@ 渗 透 保护 物质 积累 的 基因 工程 ,增加 干旱 胁迫 下 的 渗透 调节 
物质 的 积累 ;@ 增 强 植物 对 活性 氧 自由 基 的 清除 能 力 的 基因 工程 ,使 植物 在 水 分 胁迫 下 过 上 度 表 达 
一 些 酶 (如 SOD ,POD , CAT 等 ) ,以 有 效 地 排除 有 害 的 活性 氧 自 由 基 。@ 基 于 改变 细胞 膜 脂 组 分 
的 基因 工程 。 下 面 分 述 如 下 : 


148 


MD RARGARRIS 


3.7.1 基于 细胞 信号 转 导 和 基因 调控 的 抗旱 基因 工程 


目前 ,植物 在 各 种 逆境 条 件 下 的 调控 网 络 已 经 得 到 了 广泛 的 研究 。 在 拟 南 芥 中 已 经 发 现 了 
许多 干旱 应 答 基 因 ,基本 可 以 分 为 干旱 应 答 基因 rd( responsive to dehydration gene) 和 早期 干旱 应 
管 基因 erd( early response to dehydration gene) 两 类 。 植 物 在 水 分 胁迫 下 ,基因 表达 水 平 上 的 应 答 
至 少 包括 四 条 途径 ,其 中 两 条 不 依赖 于 ABA ,另外 两 条 依赖 于 ABA。 

在 ABA 缺陷 型 (aba) 和 ABA 非 敏 感 型 (abi) 拟 南 草 突变 株 中 ,一 些 基因 也 能 够 由 干旱 、 高 盐 
和 低温 诱导 表达 ,表明 这 些 基 因 在 低温 或 干旱 诱导 下 的 表达 并 不 需要 ABA 的 参与 ,但 却 能 够 应 
答 外 源 ABA 的 作用 。 这 类 基因 包括 rd294( 1578 ,cor78 ) „kinl ,cor6. 6( kin2) & cor47 (rd17) ,而 在 
这 些 基因 的 上 游 启 动 子 区 ,都 存在 一 个 干旱 应 答 顺 式 作 用 元 件 DREACRT, 这 个 顺 式 作用 元 件 不 
但 与 植物 的 干旱 应 答 有 关 , 而 且 与 低温 和 高 盐 应 答 基因 的 表达 密切 相关 。 在 拟 南 芥 中 过 量 表达 
DRE/CRT 结合 蛋白 DREBI/CBF ,使 转基因 拟 南 芥 植株 内 40 多 个 逆境 诱导 基因 的 表达 发 生 了 变 
化 ,从 而 导致 了 转基因 植株 对 干旱 、 高 盐 \ 低 温 的 耐 受 性 。DRE 元 件 的 发 现 是 近年 来 植物 抗 逆 研 
究 方 面 最 具 突 破 性 的 进展 。 刘 强 等 从 拟 南 草 中 分 离 到 5 个 AP2/EREBP 类 转录 因子 基因 ,其 编码 
的 蛋白 分 属 两 个 亚 家 族 , 分 别 命名 为 DREB 14、DREB 1B、DREB 1C 和 DREB 24、DREB2B ,与 
Stockinger 等 分 离 到 的 CBF ( C-repeat/ DRE-binding factor) 家 族 有 对 应 关系 ,DREB14 即 是 CBF3, 
DREB 1B 即 是 CBF1 ,DREB 1C Bl CBF2, RAWA T 5 DRE 相 结 合 的 蛋白 质 DREB 发 现 ， 
DREB1 在 冷害 诱导 的 基因 表达 中 发 挥 作 用 。 而 DREB2 则 在 高 盐 \ 干 旱 胁迫 的 基因 表达 中 发 挥 
作用 。 

在 干旱 胁迫 条 件 下 依赖 ABA 的 基因 表达 有 两 种 途径 :途径 1 是 ABA 通过 一 种 具有 亮 氨 酸 
拉链 结构 域 的 调节 蛋白 AREB 和 ABA 结合 因子 ABF 与 具有 ACCT 或 G Sif] ABA 保守 顺 式 作用 
元 件 ABRE 特异 结合 ,引起 抗旱 功能 基因 的 表达 (rd29B/1ii65 ) , RD29B 启动 子 包含 保守 的 ABA 
应 答 元 件 ABRE(abscisic acid responsive elements) ZE RD29B 基因 脱水 胁迫 下 的 表达 中 起 顺 式 作 
用 元 件 作 用 ,ABRE 与 带 有 基础 亮 氨 酸 拉链 结构 域 的 蛋白 结合 ,也 被 认为 是 一 种 生长 素 结合 因子 
(auxin binding factor,ABF) 。 为 了 限定 ABRE 的 功能 ,需要 1 个 耦 联 元 件 (coupling element ) 在 
HVA22 基因 的 调节 中 组 成 ABA 反应 复合 物 (ABA-responsive complex), 38142 I Æ ABA 通过 逆境 
诱导 合成 的 蛋白 转录 因子 MYC/MYB 和 顺 式 作用 元 件 MYBR .MYCR 特异 结合 ,从 而 引起 相应 的 
抗旱 功能 基因 的 表达 。 干旱 诱导 的 拟 南 草 基 因 rd22 的 表达 可 被 ABA 调节 ,但 是 这 种 依赖 ABA 
的 表达 需要 蛋白质 的 生物 合成 。 近 来 ,渗透 胁迫 诱导 CBFA/DREBID 基因 已 被 鉴定 , 且 被 ABA 
诱导 表达 ,表明 CBF4/DREBID 的 表达 可 能 依赖 于 ABA 的 积累 缓慢 响应 干旱 胁迫 。 


3.7.2 渗透 保护 物质 积累 的 基因 工程 


有 哺 氨 酸 的 积累 在 植物 遭受 渗透 胁迫 时 能 够 起 到 很 好 的 保护 作用 , 除 提供 渗透 调节 的 外 , 且 氨 酸 
还 能 稳定 膜 的 结构 和 保护 细胞 内 酶 的 结构 ,减少 胞 内 蛋白 质 的 降解 等 。 及 氨 酸 的 生物 合成 途径 有 
两 条 途径 , 即 谷 氨 酸 和 乌 氨 酸 途 径 , 在 干旱 胁迫 诱导 时 , 谷 氮 酸 途径 是 合成 睛 氨 酸 的 主要 途径 。 

催化 谷 氨 酸 转变 为 鸟 氛 酸 的 主要 酶 有 PSCCS ( Al -pyrroline-5-carboxylate synthetase ) , P5CR 
( Al-pyrroline-5-carboxylate reductase) ,其 中 P5CS 是 限 速 酶 , 它 俊 化 裂解 谷 氨 酸 盐 转变 为 Al-pyrro- 
jine-5-carboxylate。 因 而 在 过 量 表达 且 氨 酸 以 提高 植物 耐性 的 基因 工程 中 PSCS 基因 作为 首选 对 
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Zo PSCS 的 过 量 表达 可 以 提高 植物 的 耐 旱 性 。 这 在 烟草 EREA KE 拟 南 草 中 都 得 到 证 实 。 

甜菜 碱 是 作为 植物 的 主要 渗透 调节 物质 之 一 而 对 植物 的 抗旱 性 起 作用 。 干旱 胁迫 可 诱导 甜 
菜 碱 的 积累 ,甜菜 碱 的 积累 能 够 保持 细胞 与 外 界 环境 的 渗透 平衡 并 且 稳 定 复合 蛋白 质 四 级 结构 ， 
从 而 提高 植物 对 干旱 胁迫 的 适应 性 。 甜 菜 碱 生 物 合成 的 前 体 为 乙酰 胆 碱 ,高 等 植物 中 乙酰 胆 碱 
由 胆 碱 单 加 氧 酶 (CMO) 或 胆 碱 脱氧 酶 ( CDH) 和 甜菜 碱 醛 脱氧 酶 (BADH ) 两 步 催 化 合成 甜菜 碱 。 
由 于 甜菜 碱 的 合成 过 程 较 简单 ,不 涉及 复杂 的 发 育 和 结构 层次 ,被 认为 是 基因 工程 抗旱 良好 的 调 
控 途 径 。 至 今 ,已 有 不 少 植物 被 成 功 导 人 BADH 和 其 他 与 甜菜 碱 合成 相关 的 基因 ,并 分 别 不 同 程 
度 地 使 这 些 植物 的 抗旱 性 得 到 提高 ,如 烟草 、 拟 南 草 水稻、 小 麦 等 。 但 从 已 转化 的 甜菜 碱 基 因 工 
程 植株 来 看 ,尽管 它们 体内 都 检测 到 甜菜 碱 的 积累 并 具有 显著 的 保护 作用 ,但 甜菜 碱 的 含量 比 起 
许多 能 够 自身 合成 并 积累 甜菜 碱 的 物种 要 低 10 ~ 100 倍 ,分 析 可 能 是 胆 碱 这 一 原料 的 供应 不 足 
限制 了 转基因 植株 中 甜菜 碱 的 含量 。 

甘露 醇 是 一 种 存在 于 许多 藻类 和 高 等 植物 中 的 主要 的 光合 作用 产物 ,主要 通过 渗透 调节 来 
增强 水 分 缺失 的 耐 受 性 。 将 甘露 醇 脱 氢 酶 (milD) 基 因 导 入 小 麦 有 效 地 增强 了 小 麦 的 水 分 胁迫 耐 
受 性 。 但 是 在 转 miD 基因 的 小 麦 和 对 照 小 麦 之 间 ,无 论 从 细胞 水 平 还 是 整体 水 平 来 看 ,都 没有 
明显 的 渗透 调节 差别 ,说 明 甘 露 醇 的 有 利 作用 不 是 来 自 于 渗透 调节 而 是 来 自 于 保护 机 制 。 这 些 
机 制 可 能 存在 于 羟基 ( OH) 的 清除 ,或 者 是 高 分 子 物质 的 稳定 。 在 烟草 中 ,甘露 醇 起 到 保护 硫 氧 
还 蛋白 , 铁 氧 还 原 蛋 白 , 谷 胱 甘 肽 以 及 硫 醇 调控 酶 ,磷酸 核 酮 糖 激 酶 免 受 羟基 化 的 作用 。 

海藻 糖 是 一 种 还 原 性 双 糖 ,一 般 存在 于 低 等 生物 中 , 它 的 化 学 结构 和 广泛 存在 于 维 管 植物 中 
的 其 糖 的 化 学 结构 很 相似 , 它 分 布 在 许多 不 同 的 生物 体 中 ,作为 一 种 储备 碳水 化 合 物 和 胁 扎 保护 
物质 稳定 蛋白 和 膜 的 结构 ,保护 其 免 于 变性 。 酵 母 中 ,海藻 糖 受 海藻 糖 磷酸 盐 合 成 酶 (TPS) 和 海 
WE -6 - BEARER - 磷酸 酯 酶 (TPP) 众 化 ,由 UDP - 葡萄 糖 和 葡萄 糖 -6 - 磷酸 盐 通过 两 步 反 应 
合成 得 到 。 在 拟 南 芥 中 已 经 发 现 了 由 11 个 TPS 基因 家 族 组 成 的 家 族 ,包括 TPP 和 TPPs 亚 家 族 。 
在 拟 南 芥 的 发 育 过 程 中 ,AtTPS1 酶 在 糖 和 ABA 信号 转 导 中 发 挥 了 重要 的 作用 ,通过 这 些 信号 转 
导 过 程 , 过 量 表达 At - TPS] 能 够 提高 耐 旱 性 。 


3.7.3 ”增强 植物 对 活性 氧 自 由 基 的 清除 能 力 的 基因 工程 


基于 活性 氧 自由 基 清 除 系统 在 植物 抗旱 中 的 作用 ,近年 来 围绕 着 增强 SOD POD .CAT 等 的 
活性 进行 了 大 量 基因 工程 方面 的 尝试 。 如 Mckersie 等 将 烟草 中 的 Mn - SOD 的 cDNA BABB 
后 ,发 现 转基因 首 蒂 的 抗旱 性 明显 提高 ,并 证 明 转 基因 首 荐 中 Mn - SOD 的 表达 能 通过 调控 叶 绿 
素 芝 光电 解 质 渗 漏 和 茎 尖 再 生来 减弱 水 分 亏 缺 的 伤害 ,从 而 增强 了 首 蒂 的 抗旱 性 。Van Breuse- 
gem 等 (1999 ) 利用 基因 枪 素 击 产生 的 转基因 玉米 植株 过 表达 烟草 的 Mn - SOD 的 研究 表明 , 叶 绿 
体内 Mn - SOD 的 过 量 表达 促进 了 叶片 的 抗 氧 化 水 平 。Miyagawa 利用 转基因 技术 将 分 解 活性 氧 
能 力 很 强 的 大 肠 杆 菌 过 氧化 氧 酶 转 人 烟草 叶绿体 中 获得 转基因 植株 。 实 验 表明 ,这 些 转基因 植 
株 在 接近 沙漠 阳光 的 强 光 照射 下 ,5 d 后 叶片 仍 不 枯黄 ,而 普通 烟草 2 d 后 叶片 变 为 枯黄 。 


3.7.4 基于 改变 细胞 膜 脂 组 分 的 基因 工程 


如 前 者 所 述 , 膜 脂 中 的 组 分 如 MGDG ,DGDG PG 等 与 膜 的 流动 性 密切 相关 ,不 饱和 脂肪 酸 如 
油 酸 EAR .亚麻 酸 的 含量 与 膜 的 相 变 温度 有 关 , 因此 改变 膜 脂 中 不 饱和 脂肪 酸 的 含量 对 于 提 
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3.7 植物 抗旱 的 基因 工程 


高 植物 的 抗旱 性 有 一 定 意义 。 植 物体 内 存在 一 些 降低 膜 脂 脂 肪 酸 饱和 程度 的 酶 ,如 甘油 -3 - BR 
酸 酰基 转移 酶 ,w -3 脂肪 酸 去 饱和 酶 等 。w -3 脂肪 酸 去 饱和 酶 是 不 饱和 脂肪 酸 合成 途径 中 的 
关键 酶 , 它 催化 亚 油 酸 (18:2) 形 成 亚麻 酸 (18:3) ,改变 膜 脂 不 饱和 脂肪 酸 合 量 ,从 而 增加 膜 的 流 
动 性 。 黄 霄 等 (2008) 发 现 转 w -3 脂肪 酸 去 饱和 酶 番茄 的 类 于 体 膜 脂 不 饱和 度 增加 ,转基因 番 
菇 在 干旱 胁迫 下 PSI 最 大 光化学 效率 ( Fv/Fm) 和 光合 速率 (P,) 的 下 降 程度 较 小 ,抗旱 性 增加 。 
甘油 -3 -磷酸 酰基 转移 酶 是 PG 生物 合成 过 程 中 的 第 一 个 酰基 脂 化 酶 , 它 将 脂肪 酰 转移 到 3 - 
磷酸 甘油 的 C -1 位 上 合成 1 -酰基 -Sn -甘油 -3 -磷酸 (溶血 磷脂 酸 )。Murata 等 通过 向 烟草 
导入 拟 南 芥 叶绿体 的 甘油 -3 -磷酸 乙酰 转移 酶 基因 ,以 调节 叶绿体 膜 脂 的 不 饱和 度 ,使 获得 的 
转基因 烟草 抗 寒 性 增强 ,但 该 基因 与 植物 抗旱 性 的 关系 尚未 得 到 证 实 。 综 上 所 述 ,目前 利用 基因 
工程 技术 提高 植物 抗旱 性 所 涉及 的 基因 、 可 能 功能 及 其 作用 机 制 列 于 表 3 -3。 





表 3 -3 提高 植物 抗旱 性 能 的 基因 工程 ( 引 自 Cattivelli 等 ,2008) 





DREBs/CBFs;ABF3 胁迫 诱导 转录 因子 其 下 游 逆境 相关 基因 表达 的 增强 会 增加 Oh et al. (2005), Ito et 
植物 对 干旱 .寒冷 和 盐 害 的 抗 性 ,植物 生 al (2006) 
长 延缓 
SNACI 胁迫 诱导 转录 因子 。 其 表达 会 降低 水 分 的 损耗 ,增加 气孔 对 Hu et al. (2006) 
ABA 的 敏感 性 
OsCDPK7 胁迫 诱导 Ca 依赖 ”增强 胁迫 响应 基因 的 表达 Saijo et al. (2000) 
性 蛋白 激酶 
Farnesyl-transferase ABA 感受 的 负 效 应 物 ”其 下 调 会 增强 植物 对 ABA 的 响应 ,降低 。Wang et al. (2005) 
(ERAL) 气孔 导 度 ,提高 抗旱 性 
Mn - SOD Mn - 超 氧 物 歧化 酶 过 表达 会 提高 植物 的 抗 逆 性 McKersie et al. (1996) 
AVPI 液 泡 H* - 焦 磷酸 酶 “过 表达 会 促进 IAA 的 运输 ,诱导 根 的 Gaxiola et al. (2001), 
生长 Park et al. (2005) 
HVAI ; OsLEA3 胁迫 诱导 LEA 蛋白 LEA 和 蛋白 的 大 量 积 累 提 高 植物 的 抗旱 性 ”Bahieldin et al. (2005), 
Xiao et al. (2007) 
ERECTA 富 含 亮 氨 酸 重复 序列 ”改变 气孔 密度 .表皮 细胞 伸展 性 .叶肉 细 Masle et al. (2005) 
型 类 受 体 蛋白 激酶 胞 的 增殖 ,从 而 调控 植物 的 蒸腾 效率 
(位 于 拟 南 芥 2 SH 
色 体 ) 
otsA and otsB E. coli 海藻 糖 生 物 合 海藻 糖 的 积累 与 细胞 可 溶性 碳水 化 合 物 Garg et al. (2002) 
成 基因 积累 .提高 光合 性 能 及 植物 对 光 氧 化 的 
抗 性 
P5CS S- 吡咯 啉 -5 — 羧 酸 INARA A R, HE TE la AY Kavi Kishor et al. (1995), 
合成 酶 抗 性 Zhu et al. (1998) 
mtiD 甘露 醇 -1 - 磷酸 脱 甘露 醇 的 积累 提高 对 渗透 胁迫 的 抗 性 ” Abebe et al. (2003) 
AN 
GF14l 14 -3 -3 蛋白 过 表达 GF141 的 品系 能 够 保持 常 绿 表 Yan et al. (2004) 
型 ,增加 植物 的 抗旱 性 及 干旱 胁迫 下 的 
光合 能 力 
NADP - Me NADP - 苹果 酸 酶 Laporte et al. (2002) 


过 表达 能 降低 气孔 导 度 并 增加 水 分 利用 
效率 
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3.7.5 


抗旱 基因 工程 存在 问题 


利用 基因 工程 培育 转基因 抗旱 植物 ,与 传统 的 育种 相 比较 , 仍 存在 着 下 列 一 些 问 题 : 中 由 于 
人 们 对 植物 抗旱 的 分 子 机 制 缺乏 了 解 ,抗旱 分 子 育种 还 存在 较 大 的 盲目 性 ;@ 植 物 的 抗旱 性 是 杆 
物 多 个 性 状 的 综合 表现 ,是 由 多 个 基因 控制 ,因此 采用 单 基因 转移 策略 提高 植物 的 抗旱 性 对 有 的 
基因 和 植物 有 效 , 对 有 的 基因 和 植物 却 无 效 ;@)35S 启动 子 是 组 成 型 表达 的 启动 子 ,利用 35S 局 
动 子 与 抗旱 基因 组 合 会 使 基因 在 植物 中 持续 而 稳定 的 表达 ,在 提高 植物 抗旱 性 的 同时 ,会 造成 植 
株 内 部 资源 的 浪费 ,有 时 也 造成 植物 发 育 畸形 ;外 源 基因 表达 水 平 不 稳定 ,往往 在 实验 室内 操 
作 有 效 ,而 在 大 田 实 验 中 效果 不 佳 ,或 者 RAR, M P,P; 代 效 果 丢 失 。 因 此 ,寻找 和 使 用 诱 
导 型 启动 子 就 有 很 大 的 研究 价值 和 意义 。 
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如 何 测 定植 物 水 势 的 大 小 ? 

旱 生 植物 有 何 形 态 特征 以 适应 干旱 ? 

作为 渗透 调节 物质 必须 具备 哪些 特点 ? 如 何 测 定植 物 的 渗透 能 力 ? 

- 什么 是 气孔 限制 和 非 气孔 限制 ? 如 何 区 分 ? 

植物 通过 哪些 途径 以 进行 干旱 逆境 下 的 光 保 护 ? 

干旱 胁迫 下 植物 体内 ABA 为 何 会 增加 ? 它 是 怎样 引起 气孔 关闭 的 ? 
干旱 胁迫 逆境 蛋白 有 哪些 ? 过 表达 水 孔 蛋白 可 以 提高 植物 的 抗旱 性 吗 ? 
当前 对 于 干旱 的 基因 工程 措施 从 研究 方向 上 有 哪些 ? 你 是 怎样 看 的 ? 


l. 
2. 
3. 
4 
3s 
6. 
7. 
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BE (flood injury ) 是 世界 上 许多 国家 的 重大 自然 灾害 ,水 灾 是 造成 损失 最 严重 的 自然 灾害 ， 
占 所 有 灾害 损失 的 40% 。 根 据 联合 国 粮农 组 织 的 报告 和 国际 土壤 学 会 绘制 的 世界 土壤 图 估算 ， 
世界 上 水 分 过 多 的 耕地 约 占 全 部 耕地 的 12% 。 我 国 是 一 个 涝 害 比较 严重 的 国家 , 约 国 土 面积 的 
2/3 存在 着 不 同 程度 的 洲 害 ,尤其 以 黄 淮 平原 和 长 江 中 下 游 最 为 严重 , 占 全 国 受 灾 面 积 3/4 以 
上 。 据 统计 ,我 国 水 灾 造 成 的 受灾 面积 一 般 年 份 约 为 11 000 万 hm ,成 灾 面 积 6 500 万 hm ,而且 
随 着 国民 经 济 的 发 展 ,水 灾 造 成 的 经 济 损失 越 来 越 严 重 。1998 年 夏天 ,长 江 、 嫩 江 流域 的 特大 洪 
涝 灾害 给 我 国 造成 了 极 大 的 危害 ,直接 经 济 损失 达 2 000 多 亿 元 。 

我 们 把 土壤 中 存在 的 水 分 超过 田间 持 水 量 ( field capacity) 而 对 植物 产生 的 伤害 称 为 涝 害 。 
根据 水 分 超过 田间 持 水 量 的 多 少 , 可 划分 为 湿 害 (water logging injury) 和 涝 害 。 前 者 是 土壤 水 分 
达到 过 饱和 时 对 植物 的 危害 ;后 者 是 指 地 面 水 淹没 了 植物 的 全 部 或 一 部 分 而 造成 的 危害 。 

按照 Levit 的 观点 , 涝 害 对 植物 的 伤害 主要 是 次 生 伤害 , 即 涝 害 时 所 造成 的 次 生 因素 所 造成 
的 , 即 由 于 土壤 中 水 分 过 多 而 导致 水 中 气体 平衡 破坏 ,这 主要 表现 为 土壤 缺 氧 ,C0, 和 乙烯 增多 ，; 
土壤 中 水 分 过 多 同时 还 会 造成 植物 对 离子 吸收 的 失调 (图 4-1)。 


URB 
人 一 一 一 ~ 
(原初 过 多 水 分 胁迫 ) 次 生 胁迫 
一 一 全 
气体 胁 追 离子 胁迫 
一 一 人 一 一 
RO, CO, 过 多 乙烯 过 多 
RETE 


MM. 
代谢 毒物 “还原 离子 毒物 BFATOR 


图 4-1 涝 害 的 类 型 . 
( 引 自 Levitt, 1980) 
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4.2 潭 水 对 土壤 的 影响 


4.2.1 对 士 壤 水 一 气 平 衡 和 气体 状况 的 影响 


排水 通畅 的 土壤 的 0, 浓度 与 大 气 中 的 O, 浓度 (20. 6% ,20. 6 kPa) 是 相似 的 ,但 是 淹 水 后 ， 
水 分 替代 了 土壤 中 的 空气 ,土壤 内 的 空气 要 通过 水 才能 与 大 气相 互 交换 ,但 是 0, 在 水 中 的 扩散 
系数 要 比 在 空气 中 的 扩散 系数 低 10 000 倍 , 因 此 土壤 与 大 气 的 气体 交换 速率 大 大 降低 ;另外 ,0。 
在 水 中 的 溶解 度 很 低 , 即使 是 被 空气 饱和 了 的 水 ,其 中 的 氧 含量 也 仅 为 空气 中 的 396, 约 
268 jmoLL( 与 温度 有 关 ) ,这 使 土壤 中 的 0, 被 消耗 后 不 能 得 到 迅速 补充 而 造成 浓度 下 降 ,这 样 
就 会 显著 影响 根 的 呼吸 作用 ,同时 还 会 影响 土壤 中 营养 的 可 获得 性 。 与 此 同时 , 涝 害 还 造成 土壤 
中 CO, HSH, 、CH 和 乙烯 的 积累 (Ponnamperuma,1984) 。 渡 水 后 因 植物 根系 和 微生物 呼吸 释 
放 的 C0, 受 水 层 的 阻碍 不 能 向 大 气 直接 扩散 ,加 之 C0, 在 水 中 的 溶解 度 较 高 , 比 同 温度 下 0, 的 
溶解 度 高 179 倍 , 故 土壤 中 C0, 的 浓度 很 高 。 室 内 试验 表明 ,豌豆 植株 淹 水 2 ~3 d 后 土壤 中 CO, 
的 浓度 可 达 17. 5% ; 淹 水 后 土壤 中 乙烯 的 增多 一 个 来 源 是 自 植物 本 身 产生 的 乙烯 不 易 通 过 水 层 
透 出 , 男 一 个 来 源 是 土壤 中 微生物 活动 形成 的 乙烯 不 易 扩 散 出 去 而 造成 了 在 土壤 中 的 积累 。 
CH 的 积累 主要 是 微生物 发 酵 的 结果 ,HS 的 积累 是 因 土 壤 中 硫酸 盐 被 还 原 , 详 见 下 小 节 的 介绍 。 


4.2.2 ”对 土壤 还 原 势 的 影响 


土壤 还 原 势 (redox potential) 又 称 为 土壤 氧化 还 原 势 ( oxidation/reduction potential) RERA 
化 还 原 电位 。 正 常 旱地 土壤 的 还 原 势 在 400 ~700 mV 之 间 ,水田 土壤 的 还 原 势 在 200 ~ 300 mV, 
长 期 积 水 的 土壤 还 原 势 可 降 为 负 值 , 甚 至 低 达 - 300 mV。 土壤 还 原 势 的 高 低 代 表 了 土壤 溶液 中 
电子 的 可 获得 性 ,还 原 势 越 高 ,物质 对 电子 的 亲和力 越 大 ,物质 被 还 原 的 趋势 也 越 大 。 有 机 物 的 
氧化 分 解 可 以 在 许多 末端 电子 受 体 存 在 下 进行 ,这 些 电 子 受 体 包括 0,, NOS , Mn^* ,Fe ,SO4- 
等 。 在 以 氧 作为 电子 受 体 的 情况 下 ,物质 的 分 解 速度 最 快 ,而 在 以 其 他 物质 作 电子 受 体 时 ,速度 
较 慢 , 并 以 上 面 的 顺序 下 降 。 因 为 0, 的 还 原 势 最 高 , 达 400 ~ 600 mV ,硝酸 盐 的 为 230 mV , i 
225 mV , 铁 在 +100 A — 100 mV 之 间 , 硫 化 物 在 -100 到 -200 mV 之 间 。 在 Eh {RF - 200 mV 
时 ,C0, 也 可 以 成 为 电子 受 体 。 淹 水 时 土壤 还 原 势 的 下 降 一 方面 影响 了 根 的 呼吸 作用 , 另 一 方面 
还 会 导致 土壤 中 物质 的 大 量 还 原 , 如 当 土 壤 还 原 势 下 降 为 负 值 后 ,硫酸 盐 很 容易 获得 电子 和 和 氢 而 
被 还 原 为 HS.S 或 HS (取决 于 土壤 pH) 从 而 导致 HS 的 积累 并 产生 毒害 。 除 此 之 外 ,NO; 
TES IR NO; ,Mn 被 还 原 为 Mn”' ,Fe “被 还 原 为 Fe?* ( Pezeshki ,2001 ; Ponnamperuma , 1984) 。 


4.2.3 对 土壤 肥料 的 影响 


土壤 淹 水 会 导致 土壤 中 肥料 的 大 量 淋 失 ,例如 土壤 中 的 无 机 所 都 属于 可 溶性 氨 , 极 易 造 成 淋 
失 。 同 时 ,土壤 还 原 势 的 下 降 对 于 土壤 中 矿质 元 素 的 转化 会 产生 很 大 的 影响 。 

在 土壤 0, 供应 充足 的 情况 下 ,土壤 微生物 的 硝化 作用 剧烈 ,在 好 气 的 亚 硝化 单 胞 菌 和 硝化 
细菌 的 作用 下 ,空气 中 的 N: 可 被 氧化 为 亚 硝酸 盐 和 硝酸 盐 。 但 在 渡 水 条 件 下 , 缺 氧 和 低 氧 环境 
抑制 了 亚 硝化 单 胞 菌 和 硝化 细菌 的 活动 , 嫌 气 的 反 硝 化 细菌 活动 旺盛 ,可 以 将 土壤 中 的 硝酸 盐 还 
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原 为 N, ,造成 营养 的 流失 。 

如 前 所 述 ,在 低 的 土壤 还 原 势 下 ,土壤 中 的 硫酸 盐 易 被 还 原 为 HS,H:S 可 以 通过 与 植物 的 
接触 而 产生 毒害 ;同时 ,生成 的 硫化 物 容易 产生 沉淀 从 而 降低 了 植物 对 硫 元 素 的 可 获得 性 。 硫 化 
物 还 容易 与 Zn Cu Fe 等 形成 不 溶 于 水 的 沉淀 ,例如 当 二 价 铁 存 在 时 , 它 容易 与 硫化 物 生成 FeS 
沉淀 , 它 附着 在 植物 的 根系 周围 从 而 产生 黑 根 现象 。 一 些 湿地 通常 呈 黑 色 , 即 是 Fes 积累 所 致 。 

土壤 中 的 磷 分 为 有 机 磷 和 无 机 磷 。 有 机 磷 不 能 被 植物 直接 利用 ,无 机 磷 分 为 五 种 :磷酸 铁 、 
磷酸 铝 .磷酸 钙 还原 态 可 溶性 磷 以 及 由 Fe; 0, Al AlO; 围 成 的 壳 包 于 着 的 磷酸 铁 和 磷酸 铝 。 磷 必 
须 转 化 为 正 磷酸 盐 (H:PO。 和 HPO, ) 时 才能 被 植物 利用 。 水 淹 往 往 造 成 可 利用 磷 的 增加 , 原 
因 在 于 :人 土壤 还 原 势 的 下 降 导 致 不 溶性 磷酸 铁 还 原 为 可 溶性 磷酸 亚 铁 ;@ 从 不 溶性 的 磷酸 铁 / 
铝 复合 物 中 溶出 一 些 磷酸 盐 ;@@ 水 淹 时 土壤 溶液 中 CO; 含 量 很 高 , 它 可 和 不 溶性 磷酸 钙 反 应 生成 
可 溶性 磷酸 氧 钙 。 土 壤 中 可 利用 磷 含 量 的 升 高 大 约 需 要 几 周 的 时 间 才 能 达到 ,如 图 4-2。 

水 淹 条 件 下 ,土壤 还 原 势 的 下 降 导 致 土壤 中 难 溶 的 Fe “很 容易 被 还 原 为 可 溶 的 Fe , Fe”* 
的 浓度 过 高 会 对 植物 产生 毒害 作用 。 土 壤 中 的 鳃 也 会 由 不 溶 的 Mn 还 原 为 可 溶 的 有 毒 的 


Mn2+ > 
4.2.4 ”对 土壤 pH 的 影响 


通常 状况 下 ,有 机 质 含量 多 的 土壤 偏 酸性 , 而 矿质 含量 多 的 土 呈 中 性 或 偏 碱 性 DEUS RER, 
不 管 是 中 酸性 土 还 是 碱 性 土 ,都 倾向 于 呈 中 性 (6.5 ~7.5) (4-3). pH 的 变化 需要 几 个 星期 
的 时 间 , 这 取决 于 土壤 的 类 型 有 机 质 的 含量 ,土壤 微生物 的 活动 以 及 温度 等 其 他 指标 。 








CA 
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SUI STR 浸水 时 间 / 周 
图 4-2 洪涝 对 土壤 中 可 利用 磷 含 量 的 影响 图 4-3 洪涝 对 土壤 pH 的 影响 
( 引 自 Ponnamperuma ,1972 ) (5| B Ponnamperuma,1972) 


4.3 洪涝 对 植物 形态 结构 的 影响 


淹 水 后 植物 在 形态 上 表现 出 一 些 特有 的 变化 ,如 叶 色 失 绿 枯萎 、 脱 落 , 植 物 的 顶端 优势 减 
弱 , 叶 片 呈现 偏 上 性 生长 。 
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4.3.1 根系 


在 洪涝 条 件 下 ,土壤 中 的 三 相 失 调 , 气 相 被 液 相 所 代替 ,土壤 中 的 0, 很 快 被 耗 尽 ,对 根系 造 
成 很 大 的 伤害 , 黑 根 和 黄 根 数 剧 增 。 据 调查 ,常规 籼稻 和 粳稻 淹没 4 d、 杂 交 稻 淹没 6 d, 黑 根 和 黄 
根 比例 达 100% ;水 稳 淹 没 10 ~14 d, 黑 根 比 例 达 90% ,部 分 根系 死亡 。 涝 害 时 不 定 根 大 量 形成 
并 组 成 了 根系 的 主要 部 分 。 倪 君 带 等 (2000 ) 发 现 , 半 淹 处 理 大 大 刺激 了 大 豆 不 定 根 的 生长 。 
Schaffer 等 (1994 ) 发 现 ,容器 栽培 的 芒果 树 长 期 淹 水 会 在 淹 水 线 上 形成 不 定 根 。Andersen( 1984 ) 
报道 ,在 淹 水 条 件 下 ,中 等 耐 涝 苹果 形成 不 定 根 。 淹 水 同时 还 会 引起 新 生 不 定 根 的 结构 的 变化 ， 
这 表现 为 其 皮层 细胞 大 量程 序 化 死亡 ,其 空间 形成 通气 组 织 ,使 根 变 得 朴 松 ,内 部 孔隙 度 大 大 增 
Jn, 25 35535 (1981) 认为 不 定 根 的 形成 可 代替 渡 水 期 间 死 亡 的 根 ,并 有 较 快 的 吸收 率 。 济 水 不 定 
根 的 形成 被 认为 是 植物 耐 渡 的 重要 因子 。 

涝 害 还 造成 根 细胞 结构 和 功能 的 破坏 ,水 淹 后 根系 中 的 干 物质 大 量 消耗 ,初生 根 上 根 毛 减 
少 , 并 逐渐 发 黑 死 亡 。 正 常 通气 条 件 下 ,植物 初生 根 根 尖 细胞 细胞 核 大 ,细胞 质 浓厚 ,有 丰富 的 淀 
粉 粒 ,线粒体 、 内 质 网 结构 明晰 。 淹 水 后 ,细胞 的 原生 质变 稀薄 ,部 分 内 质 网 降解 成 片段 , 液 泡 结 
构 模 糊 。 随 着 淹 水 时 间 的 延长 ,线粒体 基质 变 稀 , 嵌 的 数目 减少 (图 4 -4) ;同时 质 体 变形 , 变 为 
杯 状 ,淀粉 粒 大 量 减少 ,甚至 消失 。 玉 米 根 在 淹 水 达 24 h Joi , BORLA AUST AC ,细胞 壁 明显 降解 ， 
质 体 变 为 杯 状 质 体 ,内 无 淀粉 粒 分 布 。 淹 水 48 h 后 细胞 质 已 被 完全 消化 ,线粒体 变形 .肿胀 , 双 
层 膜 发 生 破坏 , 质 体 呈 现 明显 消化 状态 。 淹 水 72 h 后 根 尖 分 生 细 胞 完全 死亡 解体 , 仅 存 尚未 完 
全 消化 的 细胞 壁 ( 魏 和 平等 ,2000)。 





4-4 水 称 线粒体 的 显 微 照 片 
(a) 有 氧 处 理 48 h;(b) 缺 氧 处 理 48 h ,无 氧 处 理 的 线粒体 基质 密度 较 低 。( 引 自 Buchanan 等 ,2000 ) 


4.3.2 叶片 


淹 涝 胁迫 严重 影响 了 新 叶 的 形成 .叶片 的 伸展 和 节 间 的 伸 长 ,促进 了 叶片 的 衰老 和 提前 脱 
落 。 水 稳 受 涝 后 ,叶片 分 刻 、 主 茎 和 分 化 节 相继 死亡 。 受 涝 水 稻 最 先 死亡 的 是 淹没 在 水 中 的 叶 
片 , 受 影响 的 心 叶 也 会 死亡 ,以 后 分 芯 、 主 茎 及 分 药 节 相继 死亡 。 
在 正常 生长 条 件 下 ,水稻 幼苗 的 叶鞘 \ 叶 片 中 含有 丰富 的 淀粉 粒 ,其 中 叶 畏 中 的 淀粉 粒 分 布 
于 薄 壁 细胞 中 ,尤其 是 靠近 表皮 层 的 薄 壁 细胞 中 含有 较 多 的 淀粉 粒 ,但 表皮 细胞 中 无 淀粉 粒 分 
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布 ;叶片 中 的 淀粉 粒 主 要 分 布 于 叶肉 细胞 中 ,叶脉 维 管 束 周围 的 薄 壁 细胞 中 只 有 零星 分 布 , 上 、 下 
表皮 细胞 中 均 无 淀粉 粒 分 布 。 没 项 淹 水 处 理 2d 后 ,叶鞘 .叶片 细胞 中 淀粉 粒 数量 减少 ,染色 变 
B EK 4 d 后 叶鞘 薄 壁 细胞 中 只 剩 下 零星 淀粉 粒 , 叶 肉 细 胞 中 的 淀粉 粒 已 全 部 降解 ; 沽 水 6 d, 
8 4 的 叶鞘 .叶片 中 已 观察 不 到 淀粉 粒 , 说 明细 胞 中 原 贮藏 的 淀粉 粒 已 全 部 发 生 降 解 ( 李 阳 生 和 王 
建 波 ,2000)。 

对 于 早生 植物 而 言 ,部 分 淹 浇 就 会 导致 植株 生长 显著 降低 , 老 叶 衰老 加 速 . 嫩 叶 上 气孔 的 开 
度 逐 步 减 少 并 最 终 关闭 。 完 全 淹 水 对 植物 叶片 细胞 的 伤害 更 为 严重 ,玉米 幼苗 淹 水 2h 后 , 叶 绿 
体内 不 再 有 淀粉 粒 分 布 , 液 泡 膜 发 生 明显 内 陷 。 淖 水 6h 后 , 液 泡 膜 内 陷 加 剧 , 呈 极度 松弛 状态 ; 
叶绿体 被 膜 局 部 向 外 突出 一 个 由 单 层 膜 包 于 的 泡 状 结构 。 淹 水 12 后 , 液 泡 膜 局 部 破裂 ; 叶 绿 
体 被 膜 破坏 加 剧 , 成 为 一 松弛 的 单 膜 结构 ,同时 ,基质 类 吉 体 出 现 空 泡 化 。 淹 水 18 h 后 ,叶绿体 
的 破坏 进一步 加 剧 :被 膜 完全 消失 ,基质 类 言 体 开始 消化 ;同时 ,线粒体 膜 和 核 膜 也 开始 出 现 明显 
的 破坏 。 淹 水 24 ~48 h 后 ,叶绿体 线粒体 和 细胞 核 逐 渐 解 体 。 最 终 , 在 淹 水 72h 后 ,整体 叶片 
细胞 死亡 .解体 ( 魏 和 平等 ,2000) 。 


4.3.3 2 


KRF HY EE TR Ks, FES TUER AE He SBA t GUAR HE ( Betula papyrifera ) ( Tang 
和 Kozlowski , 1982) , & FH sik ( Acer negundo ) , #8 BK HR ( Acer platanoides ) ( Yamamoto 和 Kozlowski, 
1987 ) 和 巴西 橡胶 树 ( Hevea brasiliensis ) ( SenaGomes 和 Kozlowski, 1988)“, SKA, XF i 
植物 ,在 沥水 后 其 蕉 部 会 明显 变 粗 ,同时 伴 有 皮 和 孔 增 大 、 树 皮 开 裂 , 如 靖 元 孝 (2001 ) HG KH 
(cleistocalyx operculatus ) 在 水 淹 时 发 生 如 此 变化 。 刘 盛 全 (1999 ) 对 季节 性 淹 水 条 件 下 木材 材 性 
的 研究 发 现 : 淹 水 使 木材 微 纤 丝 角 、 木 材 密度 等 发 生 显著 变化 ,长 江汉 地 枫 杨 ( Pterocarya 
stenoptera ) 在 不 同 程度 的 淹 水 胁迫 时 ,其 木材 不 同 组 织 比 量 受 到 不 同 程度 的 影响 :在 径 向 上 , 淹 水 
1 个 月 和 2 个 月 后 ,导管 比 量 变化 趋势 相反 ,而 纤维 比 量 、 轴 向 薄 壁 组 织 比 量 和 木 射线 比 量变 化 
趋势 相近 ,分 别 下 降 了 1.4% 和 4. 8% ;在 轴 向 上 ,两 组 间 纤 维 比 量 和 木 射线 比 量 随 树 高 的 增加 变 
化 趋势 相反 ,导管 比 量 和 轴 向 薄 壁 组 织 比 量 随 树 高 的 增加 变化 趋势 相似 。 肖 燕 (2007 ) 研 究 发 现 
当 淹 水 时 间 超 过 2 上, 红 树 植物 白骨 壤 幼 苗 茎 显著 加 粗 ,4 ~ 12 h 处 理 的 茎 直径 均 高 于 0~2h 处 
理 。 皮 层 厚 度 、 皮 层 厚 度 与 茎 直径 的 比值 随 着 淹 水 时 间 的 延长 上 升 。 土 壤 淹 水 能 够 刺激 白骨 壤 
薄 壁 组 织 的 生长 和 分 化 (Kozlowski,1997) 。 皮 层 厚 度 的 增加 对 淹 水 胁迫 下 OO, 的 储存 和 运送 有 着 
重要 的 意义 ,有 利于 抵抗 淹 水 逆境 的 胁迫 。 


4.4 ”洪涝 对 植物 生理 生化 过 程 的 危害 


4.4.1 水 分 代谢 


土壤 淹 水 后 根系 的 代谢 活动 减弱 ,对 水 分 的 吸收 速率 下 降 , 气 孔 关 闭 ,叶片 脱落 ,蒸腾 作用 降 
低 ,从 而 使 植物 吸水 困难 。 因 此 涝 害 下 会 导致 植物 的 生理 干旱 ,许多 植物 如 越权 ( 吴 林 ,2002 ) 5€ 
Bil REM Hae ee AR 

气孔 关闭 是 植物 在 土壤 淹 水 后 最 先 出 现 的 生理 反应 之 一 ,原因 涉及 植物 水 分 状况 .激素 水 平 
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和 植物 营养 多 个 方面 的 改变 ;土壤 淹 水 后 植物 叶片 水 分 供应 不 足 .ABA 含量 增加 、 土 壤 缺 氧 K* 
吸收 减少 、 诱 导 气孔 关闭 。 

气孔 关闭 是 植物 对 淹 水 反应 较 快 的 行为 ,在 土壤 淹 水 1 ~2 d 内 气孔 即 可 关闭 。 对 于 某 些 不 
耐 涝 的 植物 ,气孔 能 够 关闭 很 长 时 间 ; 对 于 一 些 耐 浇 植 物 如 Fraxinus pennsylvanica ,气孔 在 关闭 两 
周 后 又 会 重新 开放 ,气孔 的 开放 伴随 着 不 定 根 的 大 量 生 成 ,这 时 植物 又 可 吸水 了 ( Gomes 和 
Kozlowski,1980) 。 气 孔 能 否 尽 早 重 新 开放 是 植物 抗 洲 性 强 弱 和 能 否 存活 的 一 个 标志 。 


4. 4.2 呼吸 作用 


根系 呼吸 代谢 所 利用 的 0, ,主要 是 土壤 空 阶 中 的 自由 氧 和 土壤 水 中 的 溶解 氧 。 光 合 产 物 经 
毛皮 部 输送 到 地 下 部 后 ,根系 主要 通过 有 和 氧 呼 吸 分 解 有 机 物质 ,释放 CO, 和 大 量 能 量 ,维持 机 体 
正常 的 生理 功能 ,如 吸收 矿质 营养 等 供 地 上 部 分 生长 发 育 需要 。 

植物 遭受 游 害 后 ,土壤 中 的 0; 含量 将 大 量 减少 ,这 导致 有 和 氧 呼吸 受阻 ,植物 的 呼吸 代谢 以 糖 
酵 解 为 主 , 糖 酵 解 代谢 的 末端 产物 丙酮 酸 通过 乙醇 发 醇 等 途径 氧化 成 乳酸 、 乙 醇 、. 乙 醛 等 中 间 产 
物 ,积累 到 一 定 程 度 可 能 对 细胞 产生 毒害 。 耐 淹 能 力 强 的 植物 及 其 品种 , 则 能 控制 糖 酵 解 速率 ， 
调节 细胞 质 的 pH ,并 常 采用 其 他 代谢 途径 ,如 苹果 酸 发 酵 、 乳 酸 发 酵 等 替代 乙醇 发 酵 ,降低 乙醇 、 
乙 醛 产量 以 减少 毒害 ,适应 缺 氧 环境 。 植 物 的 耐 涛 性 被 认为 与 糖 酵 解 相关 酶 ,特别 是 乙醇 脱 氢 酶 
(ADH) 的 诱导 特性 有 关 。 姜 华 武 等 (1999 ) 报道 , 渡 水 明显 促进 玉米 根系 ADH 活性 ; 王 生 (1998 ) 
研究 发 现 , 淹 水 胁迫 下 的 杨 树 无 性 系 苗 叶 片 中 的 ADH 活性 明显 增强 。 苹 果 酸 酶 ( ME) 对 调节 乙 
醇 发 酵 以 及 磷酸 烯 醇 式 丙酮 酸 与 人 苹果 酸 的 转化 .调节 细胞 质 pH 有 一 定 作 用 。 有 研究 认为 ,苹果 
酸 酶 活性 高 低 与 玉米 的 耐 涝 性 有 关 。 


4.4.3 光合 作用 


淹 水 胁迫 下 ,植物 的 光合 速率 在 几 小 时 至 几 天 内 即 会 下 降 ,花旗 松 ( Pseudotsuga menziesii ) 幼 
HEK 5 h 光合 速率 即 会 下 降 。 渡 水 初期 光合 作用 下 降 的 原因 主要 是 气孔 关闭 CO, 供应 不 
足 ,Davies 和 Flore 在 1986 年 在 对 蓝 芍 的 研究 中 发 现 ,水 涝 下 蓝莓 光合 速率 的 下 降 的 同时 ,气孔 
导 度 (stomatal conductance ) 和 了 叶肉 细胞 间隙 CO, 7 J£ (intercellular CO, concentration, C,) 下 降 , 它 
们 之 间 存 在 很 好 的 线性 关系 ;但 也 有 实验 发 现 Ci 与 对 照 植株 的 相似 (Vu 和 Yelenosky , 1991; 
Smith 和 Ager,1988 ) ,或 者 高 于 对 照 植株 (Liae 和 Lin,1994) 。Ci; 的 升 高 可 能 是 由 三 种 原因 所 导 
致 的 :中 光合 碳 还 原 能 力 下 降 ;@ 呼 吸 作 用 所 释放 的 CO, 超 过 了 光合 作用 所 能 固定 的 C0, ,研究 
发 现 淹 水 时 呼吸 速率 大 大 升 高 ;图 气孔 阻力 加 大 。 这 说 明光 合作 用 也 受到 了 暗 反应 酶 的 活性 、 
RuBP 更 新 速度 的 下 降 以 及 碳水 化 合 物 反 馈 抑 制 等 非 气孔 因素 的 影响 ( Bradford ,1983 ; Wample 和 
Davis ,1983 ;Vu 和 Yelenosky ,1991) ,长 时 间 淹 水 还 导致 叶绿素 含量 下 降 , 叶 片 早衰 和 脱落 。 连 洪 
3 (2008 ) 报道 石楠 淹 水 或 半 淹 水 后 叶绿素 含量 下 降 , 光 合 速率 显著 下 降 , 光 合 速 率 的 降低 主要 
是 由 气孔 因素 造成 。 土 壤 淹 水 不 仅 降低 光合 速率 ,光合 产物 的 运输 也 有 所 减 慢 。 渍 水 下 兆 光 合 
速率 与 产量 的 变化 呈 显 著 正 相关 ,可 作为 耐 溃 性 选择 指标 。 


4.4.4 矿质 营养 


除了 前 面 所 阐述 的 淹 水 会 影响 土壤 中 矿质 元 素 的 供应 外 , 淹 水 还 影响 植物 对 矿质 元 素 的 吸 
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收 。 淹 水 对 离子 吸收 的 影响 因 离 子 种 类 的 不 同 而 表现 为 抑制 影响 不 大 和 促进 吸收 3 种 方式 。 

第 一 类 :吸收 受 抑制 的 养分 有 和 气 和 钾 等 ,这 些 养 分 进入 细胞 腊 内 是 需要 能 量 的 吸收 过 程 。 土 
REKE ATP 合成 减少 ,能 量 供应 不 足 , 离 子 的 主动 吸收 过 程 受 到 抑制 。 例 如 ,大 麦 幼 苗 淹 水 6d 
后 ,地 上 部 毛 \、 钾 的 含量 都 还 不 足 对 照 植株 的 10% 。 很 多 植物 淹 水 后 不 久 就 出 现 叶片 黄 化 现象 ， 
这 就 是 因 氮 素 吸收 不 足 引 起 的 缺 毛 症状 ,在 涝 害 过 后 向 土壤 中 增 施 气 肥 或 根 外 喷 施 氮肥 都 可 以 
减轻 叶片 黄 化 现象 。 

第 二 类 :养分 吸收 受 暂 时 性 淹 水 的 影响 不 大 ,吸收 速率 与 植株 生长 速率 同步 ,因而 体内 含量 
变化 较 小 ,这 类 元 素 包括 钙 和 镁 等 。 根 系 对 它们 的 吸收 为 不 需 消耗 能 量 的 被 动 过 程 , 植 株 在 吸收 
水 分 的 同时 也 摄 入 这 些 离子 。 因 此 , 淹 水 后 虽然 能 量 供应 不 足 ,但 并 不 影响 对 它们 的 吸收 速率 。 

第 三 类 ;在 淹 水 后 会 增加 离子 吸收 速率 ,提高 体内 的 含量 。 钠 就 是 典型 的 例子 ,在 淹 水 条 件 
下 , 根 细胞 膜 会 遭 到 破坏 ,从 而 降低 了 植物 对 离子 吸收 的 选择 性 。 此 外 ,由 于 ATP 供应 不 足 , 钠 
与 氢 反 向 传递 体 的 作用 受阻 ,结果 导致 过 多 的 钠 进 入 植物 体内 ,组织 内 含 钠 量 上 升 。 


4.4.5 植物 激素 


土壤 济 水 后 改变 了 植物 内 源 激素 的 合成 和 运输 ,改变 了 植物 激素 的 含量 和 各 种 激素 的 比例 。 
土壤 活水 后 根 内 乙烯 售 量 急剧 升 高, 它 是 注水 胁迫 下 植物 体内 含量 变化 最 大 的 激素 。 除 此 之 外 ， 
IAA .GA 和 CTK 以 及 ABA 的 含量 也 会 发 生 相 应 的 变化 ,但 其 变化 可 能 与 植物 的 种 类 和 不 同 的 村 
物 部 位 有 关 。 

很 多 研究 都 报道 江水 可 引起 许多 植物 休 内 乙烯 水 平 的 显著 提高 ,甚至 可 达 20 倍 以 上 ( 姜 华 
武 等 ,1999) 。 乙 烯 的 合成 主要 是 受到 植物 低 氧 分 压 的 促进 , 低 的 氧 分 压 促进 了 ACC 合成 酶 的 活 
性 ,促进 乙烯 的 直接 前 体 ACC 的 合成; 在 番茄 受到 海水 胁迫 后 , 根 中 的 ACC 大 量 合成 ,然后 在 
6 ~ 12 h 内 便 被 运往 地 上 部 分 ,在 那里 被 立即 氧化 成 乙烯 。 事 实 上 ,在 厌 氧 胁迫 下 , 根 中 只 能 积累 
ACC 而 不 能 在 此 转化 成 乙烯 ,因为 完 
iW Cate meas, acc Hs Mfr — 
氧化 需要 0,( 见 图 4 -5)。 植 物体 内 aes 
乙烯 含 量 的 增多 ,除了 合成 的 增多 外 ， -人 
还 有 另外 两 个 原因 ;GD 植物 体内 全 成 的 “于 条 一 一 3Bér 
ZED OR HU, ZA Mo 
ih MEET OR A ME 图 4-5 (ERDTHDEZ ANDA RE DENSAN 
(AZER s oil 97% ,而 自 (31 A Buchanan 等 2000) 

AR PG TL RRA 229 ) ;@ 来 自 土壤 的 外 源 乙烯 (水 淹 时 的 土壤 微生物 合成 ) 。 

一 般 情况 下 ,水 济 时 还 导致 植物 地 上 部 分 ABA JAA 含量 增加 ,而 GA 和 CTK 的 含量 降低 ,但 
也 有 IAA 含量 不 变 .ABA 含量 下 降 和 GA 含量 升 高 的 报道 。 正 常生 长 条 件 下 ,根系 合成 的 ABA 
向 地 上 部 运输 较 少 ,而 地 上 部 合成 的 ABA 向 根系 运输 的 多 ;洪涝 后 可 能 加 速 了 地 上 部 的 ABA 的 
合成 ,减少 了 向 根系 运输 的 数量 。IAA 的 浓度 之 所 以 升 高 ,可 能 是 地 上 部 分 ABA 和 乙 燃 含量 逢 
高 后 ,抑制 了 IAA 的 向 下 运输 。CGA 和 CTK 的 含量 降低 ,可 能 是 由 于 水 涝 阻 断 了 其 合成 或 是 自 根 
中 向 地 上 部 分 运输 的 缘故 ,但 也 有 水 小 促进 CA 合成 的 报道 。 





O, 
à 根部 通气 
ei CoH, 组 织 形成 
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4.5 植物 抗 涝 机 制 


植物 对 游 害 的 适应 性 有 两 种 方式 : 避 涝 性 (flood avoidance) 和 和 耐 涝 性 (flood tolerance) , 避 游 
性 是 指 植物 通过 结构 上 的 屏障 将 水 游 这 一 逆境 因子 屏 蔬 于 植物 之 外 , 即 在 外 界 缺 氧 的 情况 下 仍 
能 获得 O, ,并 把 有 害 物质 排出 体外 ,从 而 避免 涝 害 ; 而 耐 涝 性 是 指 植物 通过 生理 上 或 代谢 上 的 改 
变 , 从 而 忍耐 因 水 渡 缺 氧 所 导致 的 胁 变 。 


4.5.1 植物 吉 涝 性 


(1) SARK 

一 些 植物 如 深水 水 稻 , 随 着 水 位 升 高 ,植物 葵 秆 不 断 伸 长 ,植株 向 上 伸 长 的 速度 达到 每 天 可 
达 20 ~25 cm ,最 终 可 长 到 7 m 高 。 这 种 水 稻 荃 秆 的 迅速 伸 长 ,有 利于 O, 输送 ,CH 和 HS 的 排 
放 , 以 及 缺 氧 代谢 最 终 产物 的 排出 。 这 是 植物 对 水 游 胁迫 的 一 种 适应 性 ,玉米 .小麦 和 向 日 葵 在 
水 涝 中 也 会 出 现 这 种 现象 。 

(2) 根系 生长 的 表层 化 

一 些 浅 根 湿 生 植物 ,在 涝 胁迫 条 件 下 ,其 根系 多 分 布 在 土壤 表层 ,便于 吸 到 0, ,并 且 伴随 根 
系 的 表层 化 ,根系 变 细 , 根 毛 增 多 。 根 系 能 减少 0, 在 细胞 中 扩散 的 阻力 ,又 不 会 形成 根 中 部 细胞 
的 缺 O, ,还 可 以 增加 根系 表面 积 , 有 利于 O, 的 吸收 。 还 有 一 种 湿 生 植物 如 红 树 类 的 海 榄 肉 , 它 
们 的 茎 在 淹 水 从 水 面 上 可 以 形成 出 水 呼吸 根 ,0, 能 扩散 到 呼吸 根 的 组 织 中 ,而 且 呼 吸 根 细胞 间 
存在 较 大 空隙 ,可 以 储存 0, ,通过 呼吸 根 将 0, 送 到 根部 。 

(3) 不 定 根 的 产生 

不 定 根 (adventitious root) 的 产生 是 植物 适应 淹 水 胁迫 的 一 项 重要 措施 。 淹 水 后 茎 的 基 节 部 
和 茎 节 往 往 会 长 出 不 定 根 , 不 定 根 大 多 发 生 在 水 体 表 层 或 含 氧 较 丰 富 的 土壤 表层 ,能够 从 环境 中 
获取 O, ,维持 植株 正常 的 生理 代谢 。 另 外 ,不 定 根 还 能 代替 原 有 的 根系 ,行使 代谢 功能 。 淹 水 诱 
导 茎 节 产 生 不 定 根 典 型 的 例子 是 深水 称 。 深 水 稻 随 着 洪水 水 位 升 高 ,植株 向 上 生长 , 茎 秆 不 汤 伸 
长 ,漂浮 在 水 面 上 ,在 水 表层 的 茎 节 处 长 出 不 定 根 ,从 水 中 吸收 营养 。 玉米. 小 麦 . 向 日 蓝 和 苹果 
等 旱 生 植物 在 涝 害 发 生 时 也 会 长 出 不 定 根 。 例 如 在 淹 涝 环境 中 ,玉米 幼苗 基 节 部 不 定 根 的 发 生 
和 形成 明显 加 强 ,不 定 根 原 基 发 生 明显 早 于 正常 幼苗 ( 魏 和 平和 利 容 千 ,2000) 。 

(4) 形成 气 生根 

一 些 红 树 植物 适应 长 期 生活 在 海水 中 ,形成 气 生 根 ( aerial root) 就 成 了 它们 应 对 大 氧 胁迫 的 
主要 机 制 ,如 白骨 壤 (Avicennia germinans) 会 在 茎 上 生成 指 状 的 气 生根 、 在 根 上 发 出 筹 状 的 气 生 
根 以 帮助 气体 的 交换 ;红海 榄 主干 上 长 出 很 粗 的 支柱 根 (prop roots) ,支柱 根 具有 支撑 和 呼吸 的 功 
能 , 根 中 的 通气 组 织 相 当 发 达 , 下 陷 的 气孔 . 皮 孔 等 都 有 助 于 体内 外 气体 交换 。 木 榄 属 ( Brugui- 
era.) 和 槛 李 属 ( Lumnitzera ) 中 的 膝 状 呼吸 根 和 表面 根 都 起 到 气体 交换 的 作用 。 

(5) 皮 孔 膨大 

肥大 皮 孔 (lenticel) 形 成 同样 被 认为 是 植物 对 水 分 过 多 的 一 种 适应 性 反应 。 根 系 表面 的 皮 和 孔 
是 气体 交换 的 门户 ,例如 ,萌芽 白骨 壤 和 大 红 树 ( Rhizophora mangle) 通过 皮 和 孔 可 以 从 地 上 向 地 下 
部 分 运送 空气 。 在 许多 红 树 植物 的 地 上 部 分 的 根系 皮 孔 周围 ,可 见 剥 落 的 组 织 , 它 们 构成 了 内 部 


164 


4.5 植物 抗 涝 机 制 


织 与 外 间 环 境 进 行 气体 交换 的 门户 。 白 骨 壤 具有 皮 和 孔 的 假 根 在 淹 水 后 3 min 后 可 以 完全 恢复 
à 的 运送 ,而 没有 皮 和 孔 的 假 根 至 少 需要 10 min 才能 恢复 根 内 氧气 的 运送 。 皮 和 孔 不 仅 有 利于 O, 
的 进入 ,也 有 利于 挥发 性 物质 如 乙醇 和 乙烯 等 的 排出 ( Hovenden ,1994 ) 。 

(6) 形成 通气 组 织 

水 淹 条 件 下 植物 表现 出 的 最 显著 变化 是 通气 组 织 ( arenchyma) 的 大 量 形成 (图 4 -6)。 淹 水 
条 件 下 ,植物 会 形成 通气 组 织 或 类 似 通气 组 织 的 结构 以 利于 0; HEA ne Ps dE ERE EK EST T] 
(4 ~30 个 月 ) 淹 水 下 , 根 的 表皮 层 产生 类 似 通气 组 织 的 结构 。 目 前 ,在 根 \ 块 状 根 、 
均 发 现 了 通气 组 织 ; 在 一 些 湿 地 植物 中 ,通气 组 织 主 要 存在 于 根系 中 ,例如 水 稻 , 通 气 组 织 几 乎 是 
其 根系 的 一 个 不 变 特征 。 

一 般 认为 通气 组 织 分 为 溶 生性 和 和 裂 生性 两 种 : 溶 生 性 通气 组 织 是 由 皮层 细胞 的 整个 细胞 自 
溶 死 亡 ,从 而 形成 从 叶 、 茎 茎 的 基部 到 根系 连续 的 充气 通道 。 裂 生性 通气 组 织 是 皮层 细胞 相互 
间 分 开 , 细 胞 间 留 下 孔隙 ,但 不 产生 新 细胞 。 通 气 组 织 能 增加 0, 从 地 上 部 传送 到 根部 。0, 也 能 
ait 在 根 际 区 形成 一 个 有 氧 的 微 环境 ;其 他 气体 ， 如 CH, ,CO, 、N; 也 能 经 过 通气 

织 释 放 到 大 气 中 。 





(c) (d) 


图 4-6 水 淹 促 进 玉米 根 中 通气 组 织 的 形成 


(a) 生 长 于 通气 溶液 的 对 照 植 株 ;(b) 用 5 L/L 乙烯 处 理 过 的 植株 ;(c) 生 长 于 不 通气 溶液 的 植 
PR; (d) S556 溶液 通 N, 处 理 的 植株 。 图 中 C 处 是 根 皮 层 中 的 空 腔 。( 引 自 Drew 等 ,1997) 


湾 水 胁迫 下 植物 通气 组 织 的 形成 与 缺 氧 胁迫 下 乙烯 的 大 量 合成 有 关 , 此 点 前 面 已 有 所 论述 。 
大 量 的 乙烯 促进 了 纤维 素 酶 . 果 胶 酶 的 活性 ,溶解 细胞 壁 ,增加 了 细胞 间隙。 同时 乙烯 引 起 玻 展 
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细胞 的 程序 化 死亡 ,导致 了 通气 组 织 的 形成 (图 4 -7)。 









ACC 合 成 酶 -AdoMet ed 


ACC 
乙烯 产生 t 













ACC 氧 化 酶 


EBF1/2 


26S 和 蛋白 酶 体 


蛋白 质 降解 


蛋白 激酶 
C 活 性 t 


胞 质 ? 蛋白 激酶 (Ca2 或 CaCM 
$£ ^7 依赖 性 ) 活 性 1 


4-7 滨 生 性 通气 组 织 形成 的 可 能 机 制 
AdoMet:S — Af RAR; ACC: 1 - 氨基 环 丙 烷 -1 -RR ER: A); PLC: BERE C;IP,:1,4,5 - 三 磷 
酸 肌 醇 ;PIP2:4,5 -2 磷酸 - 磷脂 酰 肌 醇 ;DG:1,2 - 二 酰 甘油 ;CaCM:Ca - 钙 调 素 。( 引 自 Shiono 4 ,2008) 


水 淹 胁 迫 下 通气 组 织 的 形成 具有 非常 重要 的 意义 :其 一 为 根系 提供 呼吸 代谢 所 需 的 0,。 在 
水 淹 时 ,贯穿 于 植物 根 、 茎 .甚至 叶 中 的 质 外 体 气体 通道 所 组 成 的 通气 组 织 源源 不 断 地 将 氧 由 地 
上 部 向 根系 输送 呼吸 所 需 的 0, ;其 二 调节 根 际 的 还 原 势 。 淹 水 引起 根 际 环境 的 最 大 变化 是 根 际 
O, 逐渐 耗竭 ,还原 势 降低 ,好 氧 微生物 活动 减弱 而 厌 氧 微生物 活动 增强 ,这 会 引起 氧化 物 的 还 原 
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和 植物 有 毒物 质 的 积累 。 通 气 组 织 不 仅 向 处 于 缺 氧 环境 中 的 根 组 织 提供 呼吸 代谢 所 需 的 0, ,而 
且 植 物 的 根 轴 也 通过 通气 组 织 径 向 地 向 根 际 释 放 0: 。 这 种 根系 释放 的 0, 必然 参与 根 际 还 原 性 
无 机 物 和 有 机 物 的 氧化 ,提高 土壤 的 还 原 势 ,改善 土壤 条 件 ;其 三 排泄 废气 。 通 气 组 织 与 根 际 的 
气体 交换 不 仅 表现 在 植物 向 根 际 释放 0, , 而且 还 可 以 通过 通气 组 织 排泄 一 些 对 植物 有 害 的 代谢 
废气 如 H, .甲烷 等 。Kludze( 1993) 在 对 水 稻 的 研究 中 发 现 : 水 稻 根 际 土壤 中 产生 的 90% 以 上 的 
CH 通过 通气 组 织 释 放 到 大 气 中 ,只 有 很 少 一 部 分 甲烷 是 通过 气泡 .扩散 等 形式 从 水 面 排出 。 

(7) 形成 有 和 氧 根 际 

如 前 面 所 述 , 一 些 湿 生 植物 形成 通气 组 织 后 ,根系 能 伸 长 到 深层 厌 气 土 层 中 ,根部 的 部 分 0， 
能 渗 漏 到 根 外 ,形成 有 和 氧 微 环境 。 这 种 有 和 氧 微 环境 可 将 缺 氧 环境 下 土壤 中 过 量 积累 的 可 溶性 还 
原 性 物质 如 Fe^* .Mn 等 氧化 ,形成 难 溶 的 氧化 物 , 在 根 表 面 形成 一 层 氧化 膜 ,从 而 阻止 这 些 金 
属 元 素 进 入 细胞 内 产生 毒害 作用 。 


4.5.2 ”植物 耐 涝 性 


(1) 呼吸 代谢 的 调控 

缺 氧 会 触发 植物 的 糖 酵 解 过 程 ,首先 表现 为 乳酸 脱氧 酶 (LDH) 活性 升 高 ,乳酸 发 酵 。 当 胞 质 
中 pH 达到 6. 8 时 ,乙醇 脱 氢 酶 (ADH) 与 丙酮 酸 脱羧 酶 (PDC) 被 激活 ,迅即 进入 乙醇 发 酵 途 径 。 
无 氧 呼 吸 是 植物 潜在 的 代谢 功能 , 当 根 细胞 中 0, 浓度 低 于 某 一 个 临界 氧 分 压 时 ,植物 自动 以 还 
原 性 中 间 代 谢 产 物 为 末端 电子 受 体 ,能 量 转换 效率 显著 降低 ,每 分 子 六 碳 糖 只 产生 2 个 ATP 分 
子 , 它 可 作为 一 种 补救 途径 以 维持 细胞 存活 。 湿 生 植 物 除 了 其 他 适应 机 制 以 外 ,其 无 氧 呼吸 功能 
强 , 酶 活性 高 ,可 以 维持 较 高 的 能 荷 水 平 而 正常 生长 ( 王 文 泉 和 张福锁 ,2001 ) 。 

淹 水 导致 植物 代谢 以 乙醇 发 酵 为 主 ,未 端 产物 乙醇 的 过 量 积累 对 细胞 会 造成 一 定 的 毒害 效 
应 。 植 物 适 应 渡 洲 环境 的 代谢 途径 之 一 就 是 用 其 他 糖 酵 解 发 酵 途 径 蔡 代 乙 醇 发 酵 ,减少 乙醇 的 
积累 。 例 如 植物 也 可 以 进行 乳酸 发 酵 .苹果 酸 代谢 (苹果 酸 向 丙酮 酸 转化 ) SM SAM 
转化 (由 谷 氨 酸 转变 成 Y- 氨基 丁 酸 ) 等 ,这 些 都 可 以 降低 乙醇 的 积累 。 

在 缺 氧 时 线粒体 的 功能 也 并 非 完 全 停止 。 事 实 上 ,线粒体 内 膜 上 存在 着 两 种 末端 氧化 酶 : 细 
胞 色素 。 氧化 酶 和 交替 氧化 酶 (AOX) ,这 两 种 末端 氧化 酶 对 0, 的 亲和力 差别 很 大 ,AOX 对 O, 的 
K, 值 约 为 30 pmolL, 为 空气 饱和 水 中 0, 浓度 的 10% , 而 细胞 色素 。 氧化 酶 的 Ka 是 140 nmol/L, 
因此 可 以 想象 ,在 水 涝 条 件 下 ,AOX 的 活性 下 调 , 对 呼吸 作用 并 没有 多 大 的 意义 ,但 该 酶 在 涝 害 
下 会 大 量 表达 ,其 作用 在 于 一 旦 涝 害 解 除 后 ,植物 突然 又 获得 足够 多 的 O, 的 供应 ,AOX 的 存在 
可 以 防止 植物 产生 大 量 自由 基 。 

细胞 色素 c 氧化 酶 对 0, 的 亲和力 较 高 , 仅 当 线粒体 内 0, 浓度 低 于 细胞 色素 c 氧化 酶 的 O, 
饱和 点 时 ( 约 0.1~0.2 pmol/L) ,这 时 才能 称 得 上 是 完全 厌 氧 (fully anaerobic) 。 即 使 此 时 , 线 粒 
体内 仍 可 进行 部 分 三 羧 酸 循环 (partial TCA cycle) ,在 此 循环 中 柠檬 酸 运 出 线粒体 ,在 细胞 质 中 生 
REAR. EM TCA 循环 向 部 分 TCA 循环 的 转换 中 ,NO 起 了 诱导 作用 ,因为 NO 可 以 抑制 TCA 
循环 中 顺 乌 头 酸 酶 的 活性 。 . 

线粒体 的 结构 和 功能 在 大 氧 时 仍 保持 完整 ,但 NO, 对 它 有 破坏 作用 ,虽然 NO; 7 BT OY 
中 间 电 子 受 体 。 
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(2) 脂 类 代谢 

缺 氧 胁迫 还 引起 线粒体 叶绿体、 脂 质 体 等 积累 脂 类 物质 。 普 遍 认为 缺 氧 条 件 脂 类 物质 的 积 
累 对 细胞 生存 是 有 害 的 ,但 有 一 点 应 注意 : 脂 类 物质 的 合成 原料 是 碳水 化 合 物 通过 糖 酵 解 过 程 形 
成 的 乙酰 辅酶 A, 有 了 这 一 过 程 就 避 开 了 乙醇 发 酵 途径 ,从 而 不 产生 大 量 乙醇 ,也 不 会 引起 细胞 
质 pH 变化 。 此 外 ,储存 的 脂 类 物质 在 植物 解除 缺 氧 胁迫 时 ,又 能 作为 能 源 为 细胞 所 利用 。 

(3) 激素 调节 

厌 氧 下 首先 触发 乙烯 增生 ,诱导 通气 组 织 和 次 生根 的 形成 ,以 缓解 缺 氧 。 根 中 CTK 与 CA GB 
速 下 降 , 根 的 生长 速率 因此 下 降 ;CTK 向 地 上 部 的 运输 量 减少 ,以 致 整 株 生长 速率 下 降 。 叶 片 中 
ABA 积累 乃 是 老 叶 合 成 增加 的 一 种 反映 ,转运 到 幼 叶 中 诱导 气孔 关闭 ,蒸腾 减少 ,生长 受 抑 , 老 
E DGS NAF 

乙烯 是 植物 适应 淹 水 胁迫 的 重要 激素 ,有 人 将 其 称 之 为 海水 胁迫 下 的 应 激 激 素 。 在 中 生 杆 
物 中 ,乙烯 通常 是 抑制 茎 的 伸 长 生长 ,导致 叶片 的 菱 藉 和 时 缩 的 。 但 与 此 相反 ,乙烯 却 能 促进 半 
水 生 植物 (semi-aquatie plants) 茎 的 伸 长 生长 , 透 出 水 面 ,使 植物 避 开 水 分 胁迫 。 除 此 之 外 ,乙烯 
的 作用 还 有 :@D 刺 激 通气 组 织 的 发 生 和 发 展 ,在 此 过 程 中 IAA 与 C,H, 的 作用 是 协同 的 ,C,H 浓度 
增高 诱导 纤维 素 酶 , 木 葡 聚 糖 内 转 葡萄 糖 基 酶 等 的 活力 增强 ,使 细胞 壁 分 离 和 分 解 ,同时 乙烯 还 
通过 促进 皮层 细胞 的 程序 化 死亡 而 为 通气 组 织 提供 空间 ( Asai 等 ,2002; Rao 等 ,2002 ) ;IAA 诱导 
细胞 伸 长 ,加 速 了 通气 组 织 的 发 展 。@ 刺 激 不 定 根 生 成 和 皮 孔 增生 ,这 些 不 定 根 的 内 部 形成 纵向 
连续 的 充气 空间 , 它 与 共 叶 空 膝 和 细胞 间 阶 相通 ,形成 0, 从 大 气 向 内 扩散 的 连续 途径 。@ 诱 导 
叶 枉 的 偏 上 生长 。@C:H, 还 可 促进 根系 木质 化 和 栓 质 化 ,使 根 中 氧 的 径 向 泄漏 减少 , 根 尖 氧 浓度 
相应 提高 。 

在 淹 水 后 次 生根 的 产生 中 ,也 存在 着 IAA 和 乙烯 的 协同 作用 ( Visser 等 ,1996) , J SER ERB 
产生 不 定 根 是 植物 对 水 涝 的 重要 适应 ,在 植物 水 淹 后 被 立即 启动 (图 4 -8) 。 虽 然 IAA 的 含量 在 
水 淹 后 没有 明显 变化 ,但 植物 体内 地 上 部 分 存在 的 IAA 的 向 基 运 输 对 于 维持 IAA 的 浓度 起 了 关 
键 的 作用 ;另外 IAA 在 水 尖 下 也 诱导 了 新 的 形成 。Klok $ (2002) 研究 发 现在 对 拟 南 芥 进行 大 所 
处 理 后 ,有 两 个 IAA 响应 基因 ( 1442,1443) 的 转录 水 平 立即 升 高 ,也 说 明了 IAA 在 适应 水 淹 胁 迫 
下 的 重要 作用 。 因 此 也 有 在 涝 害 胁迫 下 植物 休 内 TAA 含量 升 高 的 报道 。 


ALF4 ALF3 
is 


需要 基因 和 需要 基因 和 
IAA 诱导 侧 IAA 维持 侧 
根 的 形成 根 的 发 育 





4-8 IAA 促进 侧根 形成 的 机 理 
( 引 自 Taiz 和 Zeiger,2002) 
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4.5 植物 抗 涝 机 制 


淹 水 后 植物 体内 ABA 含量 的 变化 并 没有 一 致 的 结论 :Else (1995) BH, Bin ESA 
FA ABA 含量 上 升 ,Newman 等 (1991 ) 也 报道 菜豆 Phaseolus vulgaris 在 水 淹 后 木质 部 汁液 中 的 
ABA 浓度 成 倍增 加 ,Ellis 等 (1999) 和 Hwang 等 (1991) 发 现 施 加 外 源 ABA 能 够 提高 拟 南 并 和 玉 
米 耐 缺 所 的 能 力 。 但 也 有 与 之 相反 的 研究 结果 :如 拟 南 芥 中 的 ABA 含量 在 水 淹 时 保持 恒定 (De 
Bruxelles 等 ,1996 ) , 淹 水 的 水 稻 伸 长 的 节 间 以 及 毛 葛 Ranunculus sceleratus 中 ABA 含量 下 降 
(Azuma 等 ,1995 ;Smulders, 1991) 。 合 长 组 织 中 ABA 浓度 的 降低 有 利于 叶柄 的 延伸 生长 。 可 见 ， 
渡 水 后 植物 体内 ABA 的 变化 与 它 与 GA 之 间 的 瑚 颜 关系 有 关 。 在 植物 的 许多 生长 反应 中 ,ABA 
和 GA HA BUSOR XT F GA 促进 茎 的 伸 长 生长 的 作用 也 已 得 到 了 广泛 的 证 明 ( Hoffmann-Ben- 
ning,1992) 。 

在 淹 水 胁迫 下 ,有 许多 GA 含量 增加 的 报道 {Summers 等 ,1996 ) GA 对 于 C,H 含量 的 上 升 
非常 敏感 ,事实 上 ,GA 和 乙烯 在 促进 茎 的 伸 长 生长 方面 是 相互 协同 的 ,乙烯 一 方面 诱导 内 源 GAs 
增加 , 另 一 方面 还 提高 叶柄 中 GA 的 敏感 性 ,一旦 施加 GA 的 抑制 剂 ,乙烯 和 淹 水 所 诱导 的 生长 即 
被 抑制 。GA 还 可 以 诱导 促进 细胞 壁 松弛 的 酶 (如 伸展 蛋白 ) 的 表达 ,但 GA 虽 有 利于 叶柄 的 延伸 
生长 , 却 不 利于 淹 水 忍耐 。Setter 等 (1996 ) 研究 表明 ,外 加 GA 可 降低 淹没 下 植株 的 生存 率 ; CA 
缺乏 突变 体 有 高 水 平 的 淹 水 忍耐 能 力 , 外 加 GA 合成 抑制 剂 使 水 稻 幼苗 生存 率 提高 50 倍 , 但 使 
延伸 生长 降 为 最 低 。 在 延伸 生长 与 沥水 存活 率 之 间 之 所 以 存在 负 相 关 , 是 因为 二 者 之 间 竞 争 
能 量 。 


最 后 ,研究 发 现 细胞 分 裂 素 CTK 在 水 淹 下 含量 下 降 , 如 向 
H3EZEMOK 24 h 后 CTK 含量 急剧 下 降 ( Burrows 和 Carr,1969). sk za LABA 
CTK 含量 的 下 降 与 淹 水 后 根部 含 氧 量 降低 有 关 , 而 根 尖 是 CTK N J. ' 
合成 的 主要 部 位 ;不 过 CTK 含量 的 降低 是 由 于 合成 的 减少 所 致 | + 


偏 上 生长 GA cc- 淀粉 本 
还 是 从 根 中 向 地 上 部 分 运输 的 减少 所 致 仍 是 未 知 。 最 近 , Zhang 


中 的 异 成 烯 基 转移 酶 ) 转 入 拟 南 芥 ,提高 其 在 水 涝 下 的 表达 ,发 R 3 分 


现 它 可 以 通过 延缓 由 涝 害 导致 的 衰老 而 提高 拟 南 草 的 抗 涝 性 。 ^ | i 
我 们 把 植物 激素 在 涝 害 适应 中 的 作用 概括 于 图 4 - 9. qe “Pi 
(4) 厌 氧 蛋白 一 
植物 在 受到 低 的 厌 氧 胁迫 下 ,植物 体内 某 些 蛋白 的 表达 增 fie 


加 ,人 们 称 之 为 厌 氧 蛋白 ( anaerobic proteins, ANPs ) ,不 同 植物 4-9 涝 害 下 耐 涝 双子 叶 植 

在 大 和 氧 胁迫 下 产生 的 ANPs 的 种 类 和 数量 存在 差异 ,如 玉米 的 物 酸 模 Rumex palustris 叶 栖 伸 
初生 根 , 水 稻 胚 .番茄 种 子 等 在 受到 厌 氧 胁迫 时 会 产生 20 多 种 ”长 中 的 信和 号 转 导 与 反应 示意 图 
厌 氧 蛋白 。 这 些 厌 氧 蛋白 按 功 能 主要 可 归 为 三 类 :一 类 是 调节 图 中 虚线 部 分 表示 存在 尚未 证 
糖 酵 解 底 物 水 平 的 酶 如 蔗糖 合成 酶 ( 将 芒 糖 分 解 成 葡萄 精 和 果实 的 作用 。( 引 自 Yoesenek 88,2003) 
糖 ) 与 淀粉 水 解 酶 (a - 淀粉 酶 ) .一 类 是 与 糖 酵 解 途径 相关 的 酶 (磷酸 葡萄 糖 异 构 酶 .1,6 - 二 磷 
酸 果糖 醛 缩 酶 ,3 - 磷酸 甘油 醛 脱 氢 酶 ) .第 三 类 是 醇 发 酵 相 关 酶 (乙醇 脱氧 酶 .丙酮 酸 脱 凑 酶 ) 。 
除 此 之 外 ,Good 和 Crosby(1989 ) 发 现在 大 麦 根 中 两 氨 酸 氨基 转移 酶 的 活性 也 有 所 升 高 ,该 酶 参 
与 丙酮 酸 代谢 的 另 一 条 支 路 。 乳 酸 脱 氢 酶 是 参与 丙酮 酸 代谢 生成 乳酸 的 另 一 个 关键 酶 ,在 缺 所 
时 其 活性 也 显著 升 高 。 
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4 xsBETUSY 


水 沥 除了 诱导 与 能 量 合成 相关 和 蛋白 的 表达 外 ,还 诱导 了 一 些 其 他 和 蛋白 的 表达 。 如 木 葡 聚 糖 
内 转 葡 萄 糖苷 酶 (XET) ,这 是 一 种 与 细胞 壁 合成 和 细胞 伸 长 有 关 的 酶 , 它 在 一 些 耐 淹 品 种 中 随 淹 
水 时 间 的 延长 而 表达 量 增强 ,而 在 非 耐 涟 品种 中 无 表达 或 者 表达 量 很 低 。 腺 背 酸 激酶 .丙酮 酸 磷 
酸 双 激酶 .1 - 氨基 环 丙烷 -1 — 羧 酸 酶 的 活性 在 缺 氧 时 也 受到 促进 ( 表 4 -1)。 


表 4-1 HR XM SEE) 增加 的 蛋白 质 ( 引 自 姜 华 武 和 张 祖 新 ,1999 ) 














EAA) |” SARC) 来 源 
糖 酵 解 相关 的 酶 氮 代 谢 相关 的 酶 

淀粉 磷酸 化 酶 AH 丙 氨 酸 氨 基 转移 酶 X 
烯 醇化 酶 玉米 谷 氨 酸 脱羧 酶 玉米 
乙醇 脱氧 酶 玉米 细胞 解体 相关 的 酶 玉米 
乳酸 脱氧 栈 玉米 ACC 合成 酶 玉米 .水 稻 
丙酮 酸 脱羧 酶 玉米 AAR AT ENG 玉米 
ERARE 玉米 纤维 索 酶 玉米 .水 稳 
磷酸 葡萄 糖 异 构 酶 玉米 其 他 
REARRS 玉米 G - 盒 结 合 蛋白 玉米 JIT 
3 - 磷酸 甘油 醛 脱氧 酶 玉米 血红 蛋白 玉米 .小麦 
PPi; Fru -6 -Pi 磷酸 转移 酶 玉米 焦 磷酸 酶 KE 
甲酸 脱氧 酶 玉米 细胞 色素 c 玉米 .酵母 
NADP - 苹果 酶 酿 玉米 磷脂 酶 D 玉米 





4. 5.3 ”植物 对 涝 害 的 分 子 响 应 


(1) 植物 对 涝 害 的 感知 与 响应 

在 水 涝 胁迫 下 ,植物 所 生活 的 环境 与 植物 本 身 都 会 发 生 一 些 特殊 变化 ,从 而 使 植物 感知 游 害 
的 来 临 ,做 出 相应 的 反应 。 目 前 所 认为 的 潜在 的 涝 害 胁 迫 的 感受 体 有 : 

(D 活性 氧 平衡 的 破坏 ”由 于 线粒体 本 身 的 主要 功能 在 于 有 和 氧 呼 吸 ,因此 使 得 线粒体 对 于 周 
围 氧 浓度 的 变化 非常 敏感 。0, 作 为 有 和 氧 呼吸 中 电子 的 最 终 受 体 ,使 之 易于 产生 活性 氧 作为 呼吸 
电子 传递 的 副产品 , 涝 害 下 和 氧 含 量 的 变化 会 影响 活性 氧 的 产生 量 , 由 此 被 植物 所 感知 。 

@ 1K pH 低 氧 胁迫 所 引起 的 第 一 个 细胞 反应 就 是 细胞 质 的 酸化 ,这 一 点 被 认为 对 于 植 
物 在 水 淹 下 的 生存 至 关 重 要 。 在 水 淹 时 ,细胞 质 的 pH 降 到 7 以 下 ,这 是 乳酸 脱氧 酶 的 最 佳 
pH ,同时 也 是 丙酮 酸 脱羧 酶 的 活性 pH 范围 。 于 是 丙酮 酸 被 转化 为 乙 醛 并 进一步 转化 为 乙醇 ， 
由 此 呼吸 从 一 条 途径 转向 另 一 途径 。 水 淹 下 细胞 质 的 酸化 是 一 个 发 生 非常 早 的 事件 , 早 于 细 
胞 的 死亡 和 通气 组 织 的 形成 ,研究 证 明 ,细胞 质 的 酸化 早 于 水 小 胁迫 下 ABA 调节 气孔 的 关闭 ， 
另外 ,Denison(2000 ) 发 现 pH 下 降 还 能 调节 真菌 的 一 些 基因 的 表达 ,Tournaire-Roux(2003 ) 还 
发 现 细胞 质 的 酸化 对 水 通道 蛋白 以 及 一 些 质 膜 内 在 蛋白 具有 调节 作用 ,因此 pH 也 可 以 作为 
—^T BST. 

(9 SAF Subbaiah & (1994) Fi frZT (ruthenium red, Ca^ 转运 抑制 剂 可 以 阻止 Ca? 内 流 ) 
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Be Ca 标记 来 处 理 水 淹 下 的 玉米 ,通过 对 玉米 根 的 分 析 发 现 水 涝 下 敏 红 可 以 阻止 玉米 根 对 “Ca 
的 吸收 ,同时 化 红 还 造成 无 氧 代谢 不 能 启动 ,使 乙醇 脱氧 酶 .蔗糖 合成 酶 的 基因 不 能 正常 表达 、 乙 
醇 脱 氢 酶 的 活性 降低 。 这 一 实验 结果 间接 证 明 Ca 对 厌 氧 基因 表 达 是 必需 的 。Ca* BORA 
言 号 传递 。 但 是 对 于 低 氧 如 何 改变 胞 质 中 Ca? * 浓度 ,以 及 Ca * 信号 又 如 何 被 厌 氧 基因 接受 , 迄 
今 尚 无 明确 的 解释 。 

QD 血红 蛋白 ”血红 蛋白 (hemoglobin, Hb) 作为 动 Sa E ADEIR 
物体 中 0, 的 运输 工具 已 经 得 到 确认 。Terwilliger ? N L NADH 
(1998) 所 出 血红 蛋白 是 植物 缺 氧 的 胞 内 信号。 血红 蛋 o je Sf 
白 中 有 一 种 I 型 血红 蛋白 (Class I hemoglobin) ,其 表 i 
达 对 缺 氧 很 敏感 。 该 蛋白 对 氧 的 亲和力 极 高 ,其 K。 比 Nd ps 
细胞 色素 c 氧化 酶 都 低 了 两 个 数量 级 ,因此 在 0, 浓度 
极 低 ,细胞 色素 。 氧化 酶 不 能 发 生 作 用 时 , 它 可 以 通过 


介 导 NO 的 清除 来 实现 缺 氧 时 NADH 的 氧化 ,并 保证 细 Hb(Fe**) Hb(Fe^)O, 
胞 维持 一 定 的 能 荷 ( Igamberdiev 45,2005) 。 Medie 

ONO 一 氧化 氮 (nitric oxide, NO) 是 生物 体 中 一 a 
种 重要 的 氧化 还 原 信号 分 子 和 毒性 分 子 ,也 是 一 种 活性 L2NAD(PDH  1/2NAD(P) 


氮 (reactive nitrogen species, RNS) 。 在 植物 体内 可 以 通 4-10 血红 蛋白 与 NO 相互 作用 
过 酶 促 途 径 , 主要 通过 一 氧化 氮 合 酶 (nitric oxide syn- ( Hb/NO 循环 ) 导致 NADH 的 更 新 
thase,NOS) 和 硝酸 还 原 酶 (nitrate reductase , NR ) 催化 合 和 能 量 状态 的 改善 
成 ,以 及 非 酶 促 途径 合成 。 非 酶 促 途 径 依赖 于 酸性 细胞 图 中 NR :硝酸 还 原 酶 ;E: 假 定 的 厌 氧 条 件 
BORUERBEiM TRE. IER ROE, TER Eee ee eee ee RO tu 
细胞 质 被 酸化 ,同时 亚 硝酸 盐 积 累 ,这 易于 淹 水 时 NO (Fet )0; 氧 化 成 NO - , Hb( Fe?* ) 0, 变 成 Hb 
的 形成 ( 厌 氧 时 硝酸 还 原 酶 被 诱导 ,导致 N0， 的 积 (Fe? ) Ce yak MetHb 还 原 酶 ( MetHb — 
累 ) ; 除 此 ,最 近 还 发 现 了 一 种 定位 于 质 膜 上 的 亚 硝酸 UR e ATRE nee 
-NO 还 原 酶 (Nitrite-NO reductase, NI-NOR) , 它 也 人 参 体内 亚 硝酸 赴 还 原 成 NO 的 过 程 中 伴 有 复合 体 I 
SHAH NO MER. 之 所 以 NG 被 认为 是 一 种 导 各 信和 0 RUE Ad MGE. (aE nd 
号 ,是 因为 NO 的 合成 被 厌 氧 所 促进 ,另外 ,NO 还 参与 ”ordiev 等 ,2005) 
自由 基 反 应 、 可 以 可 道 性 地 与 金属 蛋白 或 特殊 蛋白 的 
氨基 酸 残 基 结 合 .并 同 血红 蛋白 一 起 对 细胞 能 荷 起 到 调节 作用 (图 4 - 10) 

NO 也 被 认为 是 另 一 种 气体 激素 , 它 可 以 促进 乙烯 的 合成 .叶片 的 伸展 、 种 子 的 萌发 .叶片 的 
去 黄 化 ,同时 还 能 诱导 抗 病 基 因 的 表达 、 促 进 植物 细胞 的 过 敏 反应 (一 种 程序 性 死亡 ) 。 除 此 之 
外 ,NO 还 可 以 与 细胞 色素 氧化 酶 和 血红 蛋白 结合 ,从 而 竞争 性 抑制 细胞 色素 氧化 酶 与 0, 的 结 
合 , 降 低 血 红 蛋 白 携 带 氧 的 能 力 。NO 和 植物 激素 有 很 复杂 的 互 作 关 系 , NO 和 IAA 都 能 促进 根 
器 官 的 形成 ,NO 是 IAA 诱导 根 的 形成 信号 途径 的 重要 组 成 部 分 。 例 如 NO 或 IAA 均 可 促进 黄瓜 
胚 轴 外 植 体 根 器 官 的 形成 ,实验 表明 ,用 IAA 处 理 黄瓜 胚 轴 外 植 体 引起 内 源 NO 的 升 高 。 在 水 涝 
胁迫 下 ,外 源 NO 气体 处 理 可 使 植株 大 量 释放 乙烯 ,说 明 NO 参与 了 乙烯 的 合成 诱导 ;NO 同时 还 
参与 了 ABA 的 合成 。 在 水 分 胁迫 下 NO 还 可 作为 ABA 信号 传递 的 关键 组 分 ,参与 ABA 调节 气 
孔 的 过 程 。 


171 


人 4 洪涝 这 境 植物 生物 学 


NO 在 细胞 信号 转 导 中 起 着 重要 作用 (图 4 -11) 。NO 可 以 与 鸟 苷 酸 环 化 酶 ( guanylate cycla- 
se) 的 血红 素 基 团结 合 ,将 鸟 苷 酸 环 化 酶 激活 ， 
从 而 增加 cGMP 的 浓度 ,开启 cGMP 信和 号 转 导 
途径 。 除 此 NO 还 可 以 活化 cADP - 核糖 环 化 
酶 .通过 cADP -核糖 和 Ca^ * 途径 进行 信和 号 转 
导 。Dumer 等 (1998) 已 经 证 实 了 NO 在 被 烟 
草花 叶 病 毒 感染 的 烟草 中 证 实 了 NO 与 cGMP 
途径 的 关系 ,而 cGMP 途径 被 证 实 与 玉米 中 通 
气 组 织 的 形成 有 关 。 

前 面 曾 介绍 ,NO 对 TCA 循环 中 的 顺 乌 
头 酸 酶 具有 抑制 作用 , 顺 乌 头 酸 酶 活性 被 抑 NERA: enh 
制 后 ,就 转变 为 一 种 mRNA 结合 蛋白 ,这 种 Lo pere 
结合 蛋白 是 一 种 铁 调控 蛋白 (IPR) ,加 强 铁 = 
离子 向 细胞 内 的 转运 ,引起 胞 内 游离 态 二 价 4-11 植物 激素 以 及 NO 在 涝 害 信号 转 导 

24 3 JR 示 世 图 

TE TYREE ett Fe” 可 促进 Fenton Be NO EL M 等 多 种 植物 所 
应 ,导致 OH 的 产生 ,这 对 细胞 壁 的 木质 化 ”促进 , 反 过 来 , NO 可 以 上 调 鸟 背 酸 环 化 酶 .ADP HEAL 
具有 一 定 意 义 。 酶 和 MAP 激酶 的 表达 。 图 中 SA. KAR; GC SHRH 

结合 前 面 所 讲 的 血红 蛋 白 /NO ftus 化 酶 ;MAPK. MAP 激酶 。( 引 自 Igamberdiev ,2005 ) 
知 中 的 作用 以 及 植物 激素 在 抗 涝 中 的 作用 ,我 们 把 水 涝 胁迫 引起 的 变化 归结 到 图 4 — 12 中 ,它们 
共同 作用 ,导致 了 植物 的 伸 长 生长 .通气 组 织 的 形成 和 不 定 根 的 形成 等 生理 适应 。 


TEU RM CaM 依 赖 /不 依赖 | 
: | 性 蛋 日 激酶 “| | 磷酸 化 /去 磷酸 化 








GEA 





4-12 涝 害 引起 植物 的 响应 图 解 
(5| B Dat 4 ,2004 ) 


(2) 水 涝 胁迫 下 的 基因 表达 
(D 乙醇 脱 氢 酶 基因 Adhl 和 厌 氧 反 应 元 件 (ARE) — Gerlach 等 在 玉米 上 获得 第 一 个 厌 氧 诱 
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导 表 达 基 因 的 cDNA 克隆 ,为 乙醇 脱氧 酶 Adhl 的 cDNA ,全 长 900 bp, C - WA 168 个 氨基 酸 编 码 
区 ,N - 端 有 364 bp 非 编码 区 。Northern 杂交 证 明 乙 醇 脱 氢 酶 mRNA 水 平 在 厌 氧 下 可 增加 50 倍 。 
此 后 许多 学 者 又 在 不 同 植物 上 采用 不 同方 法 ,克隆 出 一 些 大 和 氧 表达 基因 。 

植物 细胞 中 存在 两 套 乙醇 脱 氮 酶 基因 .一 套 为 组 成 型 表达 的 4Adh2, 男 一 种 为 厌 氧 诱导 型 表 
达 的 Adhl ADHI 和 ADH2 在 植物 中 的 表达 有 一 定 的 组 织 特异 性 。Walker 等 报道 玉米 Adhl 基因 
中 ,位 于 起 始 密码 子 上 游 - 140 ~ - 100 区 域 是 厌 氧 诱导 表达 的 关键 序列 , 称 为 厌 氧 反应 元 件 
(anaerobic response element, ARE), EA 2 个 亚 区 ,分 别 含 有 两 个 GGTTT 结构 和 两 个 GC 结构 
(GCC[ G/C]C) 。Dennis 等 分 析 多 种 植物 的 Adh 基因 启动 子 区 核 苷 酸 的 缺失 与 突变 时 发 现 , 当 
Adhi 中 有 多 个 ARE. 时 ,这 一 基因 的 大 氧 诱导 转录 水 平成 倍 提 高 ;在 组 成 型 的 4dh2 中 亦 存 在 
ARE 序列 ,因而 认为 ARE 是 调节 蛋白 结合 位 点 ,有 类 似 增 强 子 的 作用 。 他 们 进一步 证 明 ARE 3r 
旁 还 存在 一 个 决定 转录 的 关键 区 ,这 是 一 个 覆盖 ARE 的 更 长 一 些 的 启动 子 区 ( 称 AREF) ,他 决 
定 调节 蛋白 的 结合 与 厌 氧 诱导 表达 。 而 且 认 为 后 者 可 能 是 起 对 结合 蛋白 进行 二 次 修饰 (如 磷酸 
化 ) ,或 是 促使 第 二 种 分 子 结合 上 去 的 作用 ,从 而 使 调节 蛋白 复合 体 活 化 ,开启 转录 。 此 后 ,在 其 
它 厌 氧 基因 的 启动 子 区 也 发 现 了 类 似 AREF 结构 ,这 暗示 厌 氧 基因 诱导 表达 有 某 种 共同 的 调节 
开关 ( 王 文 泉 和 张福锁 ,2001 ) 。 

®© 甘油 醛 3 - 磷酸 脱氧 酶 基因 族 (Gpc) 目前 发 现 有 4 种 甘油 醛 3 -磷酸 脱毛 酶 (GAPDH) 
基因 ,它们 分 为 组 成 型 Gpcl .Cpc2 与 厌 氧 诱导 型 Cpc3 .Cpc4。 在 这 一 基础 上 ,Dolferus 对 拟 南 芥 的 
厌 氧 诱导 基因 进行 了 人 研究, 发现 都 存在 组 成 型 与 诱导 型 两 类 同 源 基因 。 于 是 他 提出 一 个 厌 氧 呼 
吸 代谢 0, 调 节 模 式 , 即 糖 醇 解 的 相关 酶 都 存 有 两 套 基因 ,一 套 是 组 成 型 表达 ,不 受 0: 的 影响 ; 另 
一 套 受 0, 分 压 的 控制 , 厌 氧 下 启动 ,有 和 氧 下 则 关闭 。 这 些 基因 表达 有 共同 的 调节 基因 ,但 这 个 调 
节 基 因 是 什么 ,目前 尚 不 清楚 。 

O 甲酸 脱 氨 酶 基因 (Fdh) 甲酸 脱氧 酶 (FDH) 催化 甲酸 氧化 为 CO, ,并 伴随 着 还 原 力 
NADH 的 再 生 ,是 生物 氧化 的 末端 反应 之 一 。Suzuki 等 从 大 麦 根 中 克隆 出 Fdh 的 cpDNA ,并 发 现 
这 一 基因 的 表达 受 缺 铁 及 厌 氧 双重 诱导 。 大 麦 根 中 Fdh mRNA 在 缺 铁 1 d 后 产生 ,14 d 达 最 大 
值 ;恢复 供 铁 后 下 降 ,7 d 后 消失 。 缺 氧 下 反应 更 快 ,12 h 出 现 ,48h 达到 最 大 值 。Francs 认为 甲酸 
代谢 可 能 是 存在 于 非 光 合 组 织 中 的 一 种 尚未 明确 的 代谢 途径 。 

@ Subl 基因 大 多 数 水 稳 栽培 品种 淹没 在 水 下 一 周 后 会 死亡 ,但 有 些 水 稳 栽培 品种 如 
FR13A 具有 较 强 的 抗 涝 性 能 , 它 可 淹没 在 水 下 两 个 星期 而 依然 存活 。 美 国 加 利 福 尼 亚 大 学 
Ronald 等 与 菲律宾 国际 水 稻 研 究 所 Mackill 等 合作 研究 发 现 , 这 种 高 抗 涝 性 能 形成 的 原因 在 于 第 
9 号 染色 体 着 丝 粒 附近 的 一 个 主要 的 数量 性 状 位 点 ( QTL) Submergence 1(Subl ) ,他 们 在 Subl 位 
点 鉴别 出 3 个 基因 SublA,.SublB 和 Sub1C。 并 发 现 ,Sub1B 和 SublC 在 所 有 水 称 栽 培 品种 中 一 
样 ,而 SublA 在 不 同 品 种 中 的 表现 是 不 同 的 。 他 们 进一步 鉴别 出 两 个 等 位 基因 Sub A -1 和 
SublA -2, 其 中 Sub14 -1 可 增强 水 称 的 抗洪 涝 性 能 。 通 过 引入 Sub14 —1 基因 ,有 望 增加 水 稻 的 
抗洪 涝 性 能 而 不 会 降低 产量 (Xu 等 ,2006) , 

有 关 淹 水 条 件 下 克隆 的 植物 基因 及 其 编码 蛋白 总 结 于 表 4 -2。 
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R4-2 植物 大 氧 表 达 基 因 的 cDNA 克隆 ( 引 自 王 文 泉 和 张福锁 ,2001) 




















CULES 基因 RSH 
水 稻 Oryza sativa pdcl/pde2/pdc3 PA Be PB Fink (PDC) 
adh 乙醇 脱 氢 酶 (ADH) 
拟 南 芥 Arabidopsls thaliana adh1 /adh2 乙醇 脱 氢 酶 (ADH) 
pdcl/pdc2 丙酮 酸 脱 羧 酶 (PDC ) 
AtHb1/AtHb2 非 共生 性 血红 蛋白 (heme) 
Bi Acorus calamus ald 醛 缩 酶 (ALD) 
pdc PDC 
adh ADHI 
XX Hordeum ulgare ldh 乳酸 脱 氨 酶 ( LDH ) 
fah 甲酸 脱氧 酶 (FDH) 
玉米 Zea mays adh ADH 
shl 蔗糖 合成 酶 (SUC) 
ald ALD 
gpel 甘油 醛 三 磷酸 脱氧 酶 (CAPDH) 
phil 葡萄 糖 磷 酸 异 构 酶 (CPI) 
pdcl PDCI 
eno 烯 醇化 酶 ( ENO) 
1005 木 葡 聚 糖 转 葡 糖 苷 酶 (XET) 


4.6 提高 植物 抗 涝 性 的 途径 和 措施 


4.6.1 提高 植物 抗 涝 性 的 途径 


(1) 增 施 矿 肥 

从 理论 上 讲 , 水 洲 可 以 通过 缺 气 和 淋 溶 使 土壤 中 的 矿质 元 素 流失 , 因此 在 水 涝 前 后 ,可 以 通 
过 向 土壤 中 施肥 的 方法 补充 土壤 肥力 ,提高 植物 的 抗 涝 性 。 实 验 发 现 , 在 涝 害 期 间 植物 体内 的 氮 
素 含量 与 植物 的 抗 涝 性 成 正 相 关 , 如 耐 涝 的 水 称 品 种 FR13A 比 不 耐 涝 的 品种 中 的 硝 态 氮 含 量 
高 ,因此 在 济 前 向 土壤 施 人 硝 态 氮肥 来 提高 植物 的 抗 小 能 力 ,而 施加 氨 态 氮 仿 佛 对 植物 的 生存 不 
利 (Yamada,1959)。 男 外 ,虽然 有 实验 证 明 在 水 稳 播种 前 向 土壤 中 多 施 磷肥 能 促进 水 稻 的 高 度 、 
干 重 和 碳水 化 合 物 含量 ,但 在 涝 害 发 生 时 向 水 田中 施加 磷肥 是 绝对 有 害 的 ,水 中 过 多 的 磷 会 导致 
富 营养 化 ,促进 蓝藻 的 繁殖 ,使 蓝藻 与 植物 争夺 水 中 的 C0, 和光, 不 利于 植物 光合 。 因 此 ,最 好 是 
在 漠 害 前 或 涝 害 后 在 土壤 中 施 以 氮肥 和 磷肥 ,提高 植物 的 生存 率 ,在 涝 害 期 间 施肥 不 但 无 益 , 反 
而 有 害 (Jackson 和 Ram ,2003 ) 。 

(2) 培育 抗 涝 品 

利用 常规 育种 组 织 培养 遗传 工程 等 方法 培育 抗 涝 作物 品种 ,也 是 有 效 的 提高 植物 抗 涝 性 
的 途径 之 一 ,目前 在 国内 和 国外 ,已 培育 出 不 少 的 抗 涝 作物 品种 ,其 中 包括 小 麦 ,高梁 .谷子 .玉米 
以 及 一 些 树种 。 
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4.6.2 防 涝 和 治 涝 的 措施 


(1) 防 涝 

CD 防止 水 土 流失 “在 山区 和 坡地 ,可 以 封 山 造林 、 植 树种 草 . 滞 渗 径流 保持 水 土 . 防 止 山 
洪 .减少 涝 区 外 围 坡 地 的 下 泄 径 流 以 及 防止 泄 系 淤积 。 

(2) 修筑 堤坝 湖泊 水库 ,排水 沟 等 水 利 设施 ,提高 防洪 能 力 。 

© 深 沟 高 畦 栽培 ,加 深田 内 “三 沟 ”, 实 行 深 沟 高 畦 栽培 ,降低 地 下 水 位 。 

QD 台 田 栽培 台 田 是 我 国 北部 低洼 和 盐碱地 区 为 了 排水 防 涝 、 排 水 洗 碱 ,抗御 灾害 的 良好 栽 
培 方式 ,一般 是 在 一 定 面积 土地 上 ,四 周 开 排水 沟 , 沟 土 翻番 堆 铺 于 中 部 播种 地 段 上 ,修筑 较 大 的 高 
蛙 , 将 植物 以 带 状 种 在 高 畦 上 ,可 以 避免 种 植 地 段 积 水 ,并 有 减轻 盐 害 和 改善 通风 透 光 的 作用 。 

(2) 治 涝 

若水 涝 已 经 发 生 , 治 涝 是 首要 问题 ,方法 是 : 

CD 及 时 排涝 ”加速 排 水 对 受 涝 的 作物 要 及 时 排水 抢救 ,争取 作物 的 顶部 及 早 露出 地 面 , 避 
免 作物 窒息 死亡 。 同 时 ,露出 的 部 分 能 够 进行 一 定 的 光合 作用 ,制造 有 机 物质 ,可 以 减轻 呼吸 的 
消耗 ,避免 作物 饥饿。 

© 清洗 植株 ”排水 后 , 沾 在 荃 叶 上 的 泥 沙 也 应 及 时 冲洗 掉 , 使 叶片 能 够 进行 正常 的 光合 作 
用 ,早日 恢复 生长 。 

© 合理 追肥 ”排水 后 尽早 追 施 提 苗 肥 ,以 补偿 受 涝 时 , 淋 溶 流 失 的 养分 。 如 棉花 涝 后 追 施 
AF 3 750 ~7 500 kg IRZ 75 ~90 kg SACRI 30 kg, 促 进 棉 苗 快速 生长 。 

QD 把 松 土地 BERRA, BAEZ ,植物 根系 仍然 得 不 到 充足 的 0, ,在 这 种 情况 下 , 必 
须 进行 中 耕 ,把 松 土地 , 增 大 土壤 透气 性 ,以 利于 作物 恢复 正常 生长 。 

C) RHINE ” 受 涝 轻 的 田地 及 时 排水 后 ,田中 作物 可 以 恢复 生长 ,获得 一 定 的 产量 ,如 
果 渤 害 较 重 ,抢救 无 效 , 作 物 死亡 ,排水 后 土壤 含水 量 还 比较 高 ,此 时 如 果 生 长 季节 允许 ,可 以 改 
种 一 些 耐 涝 作物 ,例如 高 粱 荞麦 等 。 | 

© 重视 病虫害 防治 工作 ”灾后 要 切实 加 强 田间 调查 和 监测 预报 ,重点 防治 水 稻 、 蔬 菜 等 作 
物 的 细菌 性 病害 。 
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. 游 害 为 什么 会 引起 植物 缺 氧 ? 
. 洲 害 对 土壤 的 物理 化 学 性 质 会 产生 什么 影响 ? 


. 植物 通过 哪些 代谢 的 调节 提高 自身 的 耐 涝 性 ? 


1 
2 
3. 渤 害 下 植物 通气 组 织 产生 的 机 制 是 什么 ? 
4 
5 


.当前 植物 的 抗 涝 基因 工程 有 何 进展 ? 


5 iC im y» Erde AE AS 


温度 是 限制 植物 产量 .生长 发 育 和 地 理 分 布 的 重要 环境 因子 。 当 植物 遭受 温度 逆境 胁迫 时 ， 
最 先 受 到 伤害 的 部 位 是 生物 膜 系统 。 温 度 逆 境 胁迫 包括 低温 胁迫 和 高 温 胁 迫 。 


51 冷害 与 冷害 机 理 


植物 在 生长 发 育 过 程 中 要 应 对 多 种 非 生物 闭 境 胁迫 。 低 温 胁迫 是 植物 经 常 遇 到 的 一 种 灾 
害 , 它 不 仅 使 植物 生长 受到 抑制 ,严重 时 还 会 造成 植株 死亡 。 一 些 热带 和 亚热带 植物 , 如 番茄 、 黄 
瓜 、 甜 椒 ,水 稻 、 棉 花 和 玉米 等 温度 稍微 低 于 其 最 适 生 长 温度 ,就 会 发 生 低温 伤害 (Lyons , 1973) 。 
很 多 植物 不 能 忍受 0 以 上 的 低温 ,这 种 0 C 以 上 低温 对 植物 的 危害 被 称 作 冷 害 (chilling 
injury) 。 而 植物 对 零 上 低温 的 适应 能 力 叫做 抗 冷 性 (chilling resistance) 。 

在 我 国 , 冷 害 常 发 生 于 早春 和 晚秋 季节 ,主要 危害 发 生 在 作物 的 苗 期 和 籽粒 (或 果实 ) 成 熟 
期 。 如 水 称 、 棉 花 、 玉 米 和 春播 蔬菜 的 幼苗 常 遇 到 冰点 以 上 低温 的 危害 ,造成 烂 籽 、 死 苗 或 伪 苗 不 
发 。 正 在 长 叶 或 开花 的 果树 遇 到 冷害 时 会 引起 大 量 落花 ,使 结实 率 降低 。 近 年 来 我 国保 护 地 栽 
培 面积 增加 ,低温 对 言 温 蔬 菜 生产 的 影响 日 益 突出 。 研 究 植 物 抗 低温 胁迫 的 生理 及 分 子 机 制 , 具 
有 重要 的 理论 和 实践 意义 。 

根据 植物 对 冷害 的 反应 速度 ,可 将 冷害 分 为 直接 伤害 与 间接 伤害 两 类 。 直 接 伤害 是 指 植物 
受 低温 影响 后 几 小 时 ,至 多 在 一 天 之 内 即 出 现 伤 斑 , 说 明 这 种 影响 已 侵入 细胞 内 , 直接 破坏 原生 
质 活性 。 间 接 伤害 是 指 低温 引起 代谢 失调 而 造成 的 伤害 。 低 温 胁迫 初期 植株 形态 上 表现 正常 ， 

至 少 要 在 五 .六 天 后 才 出 现 组 织 和 柔软. 鞭 芒 ,而 这 些 变化 是 代谢 失调 后 生理 生化 的 缓慢 变化 造成 

的 ,并 不 是 低温 直接 造成 的 。 低 温 胁 迫 通过 干扰 或 破坏 细胞 结构 和 生理 生化 代谢 等 对 植物 产生 
伤害 。 


5.1.1 冷害 对 细胞 结构 的 影响 


冷害 对 植物 的 影响 在 外 部 形态 发 生 可 见 症状 之 前 ,细胞 结构 已 发 生 了 剧烈 变化 。 冷 害 对 植 
物 的 伤害 与 植物 组 织 的 生理 年 龄 .生理 状况 以 及 对 冷害 的 相对 敏感 性 有 关 。 在 相同 冷害 条 件 下 ， 
幼 嫩 组 织 器 官 比 老 的 器 官 更 易 受 伤害 ,而 冷 敏感 植物 较 冷 不 敏感 植物 受害 较 严 重 。 除 此 之 外 , 冷 
害 还 与 低温 的 程度 和 持续 时 间 直 接 有 关 。 温 度 低 ,持续 时 间 长 ,植物 受害 严重 ,反之 则 轻 。 例 如 
黄瓜 西瓜 .番茄 .玉米 等 作物 在 生长 前 期 遭受 寒潮 袭击 时 ,其 绿色 组 织 被 破坏 ,分 枝 出 芽 受 阻 , 生 
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长 迟缓 或 停止 。 如 果 受 害 时 间 长 , 则 出 现 局 部 伤亡 ,甚至 植株 死亡 。 这 是 由 于 冷害 伤害 了 细胞 的 
正常 功能 和 结构 ,特别 是 细胞 质 膜 和 细胞 器 膜 系统 遭 到 破坏 ,或 进一步 导致 代谢 发 生 紊乱 。 冷 害 
引起 叶绿体 变化 的 最 初 症状 是 :叶绿体 膨胀 ;类 赛 体腔 膨大 ,并 且 变 形 ,改变 排列 方向 或 弯曲 ; 演 
粉 粒 体 积 变 小 ,数量 减少 ,同时 ,其 被 膜 变 成 许多 串联 的 小 咖 泡 。 在 继续 延长 低温 胁迫 条 件 下 , 拟 
脂 颗粒 发 生 积累 , 基 粒 埃 叠 片 层 消 失 ,基质 变 成 暗黑 ,被 膜 破裂 ,其 中 的 内 含 物 与 细胞 质 相 混合 。 
低温 胁迫 下 ,植物 膜 脂 过 氧化 物产 物 丙 二 醛 (malondialdehyde,MDA) 大 量 积累 ,会 造成 膜 透 性 上 
升 , 电 解 质 外 渗 ,导致 细胞 膜 系统 的 严重 损伤 ,可 引发 植物 代谢 失调 。0 ~ 的 低温 胁迫 后 ,相思 树 
(Acacia spp. ) 叶绿体 膜 结构 遭受 破坏 ,叶片 细胞 结构 受到 严重 破坏 ,部 分 细胞 出 现 空 泡 化 现象 ; 
线粒体 完全 被 破坏 ,结构 消失 ( 刘 洪 波 等 ,2005) 。 即 使 在 自然 条 件 下 , 随 冬季 的 来 临 , 柑 子 的 叶 
绿 体 也 会 发 生 显著 变化 (图 5 -1) :淀粉 粒 完 全 消失 , 拟 脂 颗粒 大 量 增 加 , 基 粒 片 层 开始 松散 , 排 
列 率 乱 , 间 质 片 层 排列 不 规则 ,方向 发 生变 化 , 即 从 平行 排列 变 成 纵横 、 斜 多 向 排列 ,有 些 片 层 融 
合 而 变 得 模糊 不 清 或 完全 消失 。 在 0 ~2 避 冷害 温度 下 ,哈密 瓜 的 表皮 细胞 下 数 层 薄 壁 细胞 首先 
发 生 质 壁 分 离 ,细胞 扁平 化 ,从 而 导致 表皮 组 织 下 陷 ,冷害 症状 的 起 始 部 位 在 气孔 处 。 冷 害 温 度 
破坏 细胞 原生 质 膜 . 液 泡 膜 及 胞 间 连 丝 。 叶 绿 体 对 低温 比较 敏感 ,冷害 后 期 ,叶绿体 已 全 部 解体 
( 许 玲 等 ,1990)。 一般 说 来 ,线粒体 超 微 结构 在 冷 胁 迫 下 表现 较 高 的 稳定 性 , 它 的 改变 一 般 在 叶 
绿 体 变化 之 后 ,其 表现 的 主要 症状 是 膨胀 .内 师 腔 扩大 和 空 泡 化 ,严重 时 内 旺 被 破坏 。 细 胞 微 管 
骨架 对 冷 胁 迫 表现 很 高 的 敏感 性 ,用 1 ~4 低温 处 理 时 ,在 数 十 分 钟 内 即 被 破坏 。 在 冷 胁迫 下 
液 泡 液 迅 速 发 生 酸 化 ,也 使 液 泡 膜 日 ”~ ATPase 迅速 钝 化 。 许 多 的 研究 结果 显示 , 液 泡 膜 结构 的 
破坏 是 寒 害 致死 的 临界 线 。 在 严重 的 冷害 中 ,核发 生 了 变化 , 桨 色 质 发 生 凝 聚 。 因 此 ,不仅 细 胞 
功能 受到 干扰 ,结构 和 组 织 方面 也 常 遭 到 破坏 ,最 终 在 形态 上 出 现 相应 的 损伤 。 冷 害 可 以 在 种 子 
萌发 .植株 生长 ,坐果 、 产 量 和 品质 形成 等 诸多 阶段 对 植物 的 生长 发 育 造成 不 利 的 影响 。 因 此 , 冷 
害 是 很 多 地 区 限制 农业 生产 的 主要 因素 之 一 。 





5-1 析 子 叶片 九 月 超 微 结构 良好 的 叶绿体 (a) 和 一 月 叶片 超 微 结构 变化 的 叶绿体 (b) 
( 引 自 严寒 静 和 谈 锋 ,2006) 


5.1.2 冷害 对 植物 生理 生化 的 影响 
(1) 水 分 代谢 失衡 
冷害 影响 根系 的 生命 活动 , 根 生长 减 慢 ,吸收 面积 减少 ,细胞 原生 质 黏 性 增加 ,流动 性 减 慢 ， 


呼吸 减弱 , 供 能 不 足 ,结果 使 植物 体内 矿质 元 素 的 吸收 与 分 配 受 到 限制 ,同时 失 水 大 于 吸水 ,水 分 
平衡 遭 到 破坏 ,导致 植株 萎 芒 甚至 干枯 。 
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(2) 光合 

低温 使 叶绿素 生物 合成 受阻 ,冷害 叶片 出 现 缺 绿 或 黄 化 现象 ;各 种 光合 酶 活性 受到 抑制 ,如 
果 伴 有 阴 南 、 光 照 不 足 则 光合 速率 下 降 更 多 。 许 多 早期 的 研究 认为 低温 引起 的 气孔 关闭 是 导致 
净 光 合 速率 降低 的 最 初 原因 ( Crookston 等 ,1974; Ku 等 ,1978 ) 。 气 孔 关 闭 降 低 了 细胞 间隙 CO, 
浓度 (Intercellular CO, concentration , Ci) ,从 而 降低 了 光合 作用 。 

低温 胁迫 能 够 通过 光 抑 制 而 影响 植物 的 光合 过 程 ( Aro 等 ,1993) 。 低 温 条 件 下 植物 叶片 光 
合 活性 的 下 降 与 低温 ( 含 光 照 或 黑暗 ) 对 叶绿体 及 PSI 反 应 中 心 的 影响 密切 相关 。 当 绿色 植物 
光合 机 构 吸 收 的 光 能 超过 其 所 利用 的 量 时 ,就 会 发 生 光 合 效 率 和 光合 功能 的 降低 ,这 种 现象 被 称 
为 光 抑制 ,主要 表现 为 碳 同化 的 光量 子 效率 、PS 卫 光化学 效率 以 及 饱和 光 强 下 光合 速率 的 降低 
(Powles,1984) 。 低 温 等 逆境 条 件 下 植物 利用 光 能 的 能 力 降低 ,从 而 引起 或 加 剧 光 抑 制 (Long 等 ， 
1983) 。 当 温度 降 至 引起 冷害 的 临界 温度 时 ,光合 作用 明显 降低 (Wise 和 Naylor,1987 ) Hodgson 
等 (1989 ) 将 植物 在 低温 下 发 生 的 光 抑 制 称 为 低温 诱导 光 抑 制 ( chill-induced photoinhibition ) 或 低 
温 光 抑制 (chil-temperature photoinhibition ) ,严重 的 低温 光 抑制 还 会 导致 光 氧 化 破坏 。CO, 同 化 
或 光合 放 氧 的 量子 效率 (中 CO, 或 0,) .叶绿素 a 可 变 荧光 与 最 大 荧光 比值 ( Fo/ Fm) 的 下 降 常 被 
作为 衡量 光 抑 制程 度 的 指标 (Powles,1984 ) 。 光 能 过 剩 条 件 下 ,PSI 的 破坏 可 以 引起 Fv/Fm 的 降 
低 ,PSI 通过 非 光化学 狸 灭 过 程 耗 散 过 剩 光 能 也 可 引起 Fv/ Fm 的 下 降 ( Demmig-Adams ,1990) 。 

有 研究 表明 ,植物 在 强 光 下 发 生 光 抑制 ,主要 部 位 在 PSI (Barber,1995)( 图 5 -2)。PSI 光 
抑制 的 特征 是 PSI 量子 效率 的 降低 和 PS 了 [反应 中 心 D1 蛋白 的 降解 。PS 反 应 中 心 的 光 破 坏 可 
分 别 由 PS 供 体 侧 和 受 体 侧 光 换 制 引发 。 在 强 光 下 受 体 侧 的 去 镁 叶绿素 (Pheo) 来 不 及 将 电子 
传递 给 Q, 造 成 还 原型 Q, 的 积累 ,促使 P680' - Pheo 离子 对 发 生 电 荷 重组 ,产生 三 线 态 P680 
( P680) ,P680 与 氧 作 用 形成 单线 态 氧 (0; ) 。 如 果 供 体 侧 的 水 氧化 受阻 ,Z 不 能 很 快 将 电子 传 
递 给 P680* ,延长 了 P680 的 寿命 。0: 和 P6SO 都 是 强 氧化 剂 ,如 果 不 能 及 时 清除 掉 , 都 可 以 氧 
化 破坏 附近 的 胡萝卜 素 、 叶 绿 素 和 D, 和 蛋白 等 ,从 而 分 别 引起 受 体 侧 光 抑 制 和 供 体 侧 光 抑制 。 
PSI 受 体 侧 的 光 抑 制 被 认为 是 PS 电子 传递 及 Di 蛋白 降解 的 主要 机 制 (Aro 等 ,1993 ) IRRE 
能 加 剧 光 抑制 ,但 不 一 定 引起 D, 和 蛋白 的 降解 ,解除 低温 后 D, 和 蛋白 的 降解 反而 加 快 。 这 是 由 于 低 
温 降低 了 受 损 D, 蛋 白 的 降解 速率 ,温度 回升 后 D, 蛋白 的 水 解 加 快 。Aro 等 (1993 ) 的 实验 表明 ， 
低温 强 光 下 无 论 是 活体 还 是 离 体 都 发 生 了 PSI 的 光 抑 制 ,但 却 未 发 现 D, 蛋 白 的 降解 。 即 使 在 黑 
暗 条 件 下 ,低温 也 同样 会 对 叶绿体 造成 伤害 。Terashima 等 (1989a ) 发现 低温 (5 C ) 暗 处 理 48 h 
后 黄瓜 类 圳 体 膜 的 电子 传递 活性 大 幅度 降低 , 光 系 统 开 (PSI ) 的 氧化 侧 , 即 水 裂解 部 位 失 活 。 
而 加 入 PS II B5 Ha BEI AR - Bx —BEUE( DPC) 后 ,2,6 -二 毛 酚 呀 噪 乙 酸 (DCP) 的 还 原 活 性 高 
达 对 照 的 86% 。Shen 等 (1990) 则 将 低温 暗 处 理 后 放 氧 活性 的 失 活 归结 为 PSI 外 周 蛋 白 的 降 
解 , 引 发 与 PSI 复合 体 相连 的 鳃 艇 丢失 。 低 温 暗 处 理光 合 功能 的 失 活 是 可 道 的 。 将 低温 处 理 叶 
片 放 于 室温 和 中 等 光 强 下 , 放 氧 活性 的 恢复 只 需 30 min( Terashima 等 ,1989b)。 低 温 通 过 降低 植 
物 对 激发 能 的 利用 ,从 而 造成 激发 压力 的 增加 来 加 剧 PSI 的 氧化 破坏 。Greer 等 (1986) 曾 指出 ， 
光 抑 制 对 PSI 的 破坏 和 修复 是 同时 发 生 的 , 光 抑 制 的 程度 取决 于 PSI 损伤 与 修复 的 速率 ,PSI 
的 修复 需要 DD 蛋白 的 重新 合成 和 插入 。Allen 和 Ort(2001 ) 认 为 ,低温 降低 了 膜 的 流动 性 ,从 而 
影响 了 受 损 的 D, 蛋 白 的 扩散 速率 ,阻碍 了 新 合成 的 D, 蛋 白 的 搬入。D, 和 蛋白 损 伤 一 一 修复 循环 的 
正常 更 新 速率 受到 低温 的 干扰 ,PS 的 光 破 坏 会 更 加 明显 。 在 某 种 意义 上 ,可 以 用 低温 加 剧 了 光 
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抑制 来 解释 低温 对 光合 机 构 的 破坏 。 








5-2 光合 机 构 的 电子 传递 途径 


由 于 PSI 的 叶绿素 荧光 分 析 技术 的 发 展 以 及 D, 和 蛋白 的 快速 周转 (Aro 等 ,1993) ,使 人 们 对 
光 抑 制 的 研究 主要 集中 在 PSI ,并 认为 PSI 是 光 抑 制 的 主要 位 点 (Barber 和 Andersson , 1992 ; Aro 
等 ,1993) 。 有 人 报道 高 等 植物 活体 内 存在 PST 选择 性 抑制 活性 , 即 在 低温 条 件 下 PSI 对 光 更 敏 
感 , 比 PST 更易 发 生 光 抑制 (Terashima 等 ,1994;Havaux 和 Davaud, 1994; Sonoike 和 Terashima, 
1994) 。 从 此 人 们 对 PSI 光 抑 制 的 相关 研究 才 逐 渐 重视 起 来 ,认识 到 PST 光 抑 制 的 生理 意义 , 尤 
其 是 对 低温 下 PSI 的 光 抑 制 更 加 重视 。PSI 的 光 抑 制 大 体 分 三 个 步骤 :PSI 受 体 侧 的 失 活 ; 
@ 反 应 中 心 色素 的 破坏 ;GPSI 反应 中 心 与 色素 相连 的 亚 单位 多 肽 的 降解 (Sonoike 和 Terashima, 
1994) , Sonoike(1996b) 认为 诱导 高 等 植物 叶片 PST 光 抑 制 需 具备 以 下 几 个 条 件 : 中 低温 (0 ~ 
10 X ) ; QO, ; GOSS JE ( 24 100 pmol m s^) ;@ 相 对 长 的 时 间 ( 约 5h) 处 理 ;@ 冷 敏感 植物 (如 黄 
瓜 等 ) ;@ 从 PSI 发 出 的 电子 流 正 常 。 目 前 ,研究 PSI 光 抑 制 的 手段 主要 有 3 个 :WPSI 颗粒 电子 
传递 活性 的 测定 ( 陈 国 祥 等 ,2000) ; (P700 在 820 nm 或 830 nm 的 光 吸 收 (Tjus 等 ,1998) ; PSI 
颗粒 多 肽 组 分 分 析 ( 陈 国 祥 等 ,2000;Tjus 等 ,1998) PSI 反应 中 心 复合 体 包 括 反应 中 心 P700 电 
子 受 体 和 捕 光 天 线 3 部 分 ,它们 都 结合 在 蛋白 亚 基 上 ( 叶 济 宇 , 1998; Golbeck, 1987, 1992 ) 
(图 5 -3)。 复 合体 由 PsaA 和 PsaB 两 个 大 亚 基 以 及 PsaC ,PsaD , PsaE ,PsaH ,Psal 等 多 个 小 亚 基 
组 成 。 反 应 中 心 色素 P700 ,原初 电子 受 体 Ao、A, 和 Fx 都 位 于 大 亚 基 上 ,PsaC 是 铁 硫 中 心 F/F, 
的 所 在 部 位 ;PSI 的 电子 供 体 质 体 蓝 素 (plastocyanin,PC) 和 电子 受 体 铁 握 还 蛋白 (ferredoxin, Fd) 
通过 特殊 蛋白 亚 基 的 静电 引力 与 PSI 反应 中 心 相 连接 ,PsaD 和 PsaE 是 Fd 与 PSI 的 连接 物 ,而 
PsaF 则 是 PC 与 PSI 的 连接 物 ;PsaH 可 能 是 能 量 状态 转换 所 必需 的 ,Lunde 等 (2000 ) 用 拟 南 芥 
PsaH 的 突变 体 进行 研究 表明 ,缺乏 PsaH 亚 基 的 突变 体 ,PSE 捕 光 色 素 复 合体 (LHCI ) 能 发 生 磷 
酸化 ,但 不 能 与 PSI 结合 ,不 能 进行 状态 转换 ;Psal 和 PsaJ 可 能 分 别 与 PsaB 和 PsaA 单独 结合 ,但 
尚 缺 乏 有 力 证 据 , 且 对 其 功能 也 不 清楚 ;另外 ,PsaG , PsaL, PsaM 和 PsaN 等 多 个 小 分 子 多 肽 的 功 
能 也 有 待 进一步 研究 。 捕 光 天 线 是 由 不 同 的 捕 光 色素 蛋白 复合 体 LHCI 组 成 ( 叶 济 宇 ,1998 ; Gol- 
beck ,1987 ,1992) , PSI 的 电子 传递 组 分 包括 一 个 叶绿素 原初 电子 供 体 P700 一 个 叶绿素 原初 电 
子 受 体 Au 一 个 醒 作 为 中 间 电 子 受 体 A, 和 三 个 铁 硫 中 心 Fx ,Fs 和 下 ，。 
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图 5 -3 PSI 复合 体 示意 图 
( 引 自 李 新 国 等 ,2002) 


低温 弱 光 处 理 5h 后 ,黄瓜 叶片 的 PSI 最 大 量子 产 额 降低 了 70% ~ 80% ,而 PSI 的 最 大 量子 
产 额 降低 不 足 20% (Terashima 55,1994) 。 这 一 结果 表明 在 低温 弱 光 下 PSI 是 主要 的 光 抑 制 部 
位 。 在 藻类 细胞 和 高 等 植物 的 叶片 ,类 陡 体 膜 及 纯化 的 PST 颗粒 中 均 能 观察 到 PST 的 光 抑 制 。 
低温 胁迫 下 ,PSI 45453 nt Hr ( Havaux 和 Davaud,1994) 和 黄瓜 叶片 (Terashima 等 ,1994) 电 子 
传递 的 限 速 步骤 ,PSI 发 生 光 抑制 时 ,两 种 植物 都 需 0, 的 参与 。 在 缺 氧 条 件 下 还 没有 发 现 这 种 类 
型 的 光 抑制 。Gerber 和 Burris (1981 ) 的 试验 表明 , 强 光 处 理 硅 藻 可 引起 氧化 态 的 P700 水 平 下 
降 ,而 且 光 合 速率 的 下 降 (“C0, 标 记 ) 大 于 氧化 态 P700 的 下 降幅 度 , 表 明 PST 的 某 些 组 分 可 能 发 
生 严 重 失 活 。Inoue 等 (1986 ) 认 为 ,有 和 氧 条 件 下 , 光 抑 制 的 位 点 是 PSI 的 三 个 铁 硫 中 心 , 而 铁 硫 中 
心 能 限制 NADP -的 光 还 原 ;相反 ,在 强 还 原 条 件 下 , 随 着 NADP 光 还 原 程 度 的 下 降 , 铁 硫 中 心 、 
维生素 K( V.) 和 P700 的 水 平 则 没有 改变 ,表明 此 时 光 抑 制 位 点 可 能 位 于 Au 和 Fy 2 E] (Inoue 
等 ,1986) ,PSI 受 体 端的 Ao 与 铁 硫 中 心 Fx 之 间 的 电子 传递 受阻 (Sonoike,1995) 。 有 实验 认为 ,在 
PSI 受害 过 程 中 ,P700 受 体 侧 的 Fe — S 中 心 最 先 受到 伤害 ,然后 是 P700 本 身 ( Sonoike 和 Terashi- 
ma,1994;Sonoike 等 ,1995 ) ,同时 psaB 基因 产物 也 出 现 降 解 (Sonoike 和 Terashima ,1994 ; Sonoike , 
1996a ; Sonoike 等 ,1997 ) ,psaB 基因 产物 的 降解 可 能 与 活性 氧 的 产生 有 关 ( Sonoike ,1996a) 。 

(3) 呼吸 

冷害 使 植物 的 呼吸 速率 大 起 大 落 , 即 先 升 高 后 降低 ,冷害 初期 呼吸 作用 增强 与 低温 下 淀粉 水 
解 导 致 呼吸 底 物 增多 有 关 。 温 度 降 到 相 变 温度 之 后 ,线粒体 发 生 膜 脂 相 变 ,氧化 磷酸 化 解 耦 联 ， 
有 和 氧 呼吸 受到 抑制 ,无 氧 呼吸 相对 增强 ,一 方面 因 产生 的 ATP 少 而 使 物质 消耗 过 快 , 另 一 方面 还 
会 积累 大 量 乙 醛 乙醇 等 有 毒物 质 。 

(4) 酶 

在 光合 作用 研究 过 程 中 ,人 们 逐渐 认识 到 叶绿体 基质 中 的 几 种 酶 以 复杂 的 方式 运转 着 ,并且 
在 某 些 条 件 下 它们 将 是 限制 光合 作用 的 最 初 原因 。 低 温 使 植物 体内 一 些 酶 活性 降低 ,进而 导致 
代谢 变化 。 例 如 ,细胞 质 膜 和 液 泡 膜 了 - ATP 酶 具有 控制 胞 内 pH ,为 离子 及 分 子 运输 提供 跨 膜 
的 质子 以 及 电化 学 势 梯度 。 冷 胁迫 时 RES H* - ATP 酶 活性 下 降 ,造成 膜 的 去 极 化 ,使 钙 通 道 打 
开 , 质 外 体 Ca 进入 细胞 , 胞 质 内 H 和 Ca** 的 稳 衡 被 打破 ,影响 细胞 对 胁迫 信号 的 感受 ,造成 生 
理 代 谢 紊乱 。 植 物 受 冷害 后 ,水解 酶 类 活性 常常 高 于 合成 酶 类 活性 , 酶 促 反应 平衡 失调 ,物质 分 
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解 加 速 ,表现 为 蛋白 质 含量 减少 ,可 溶性 氮 化 物 含量 增加 ,淀粉 含量 降低 ,可 溶 糖 含 量 增加 ;活性 
氧 清除 系统 活性 下 降 , 活 性 氧 积累 ,引发 膜 脂 过 氧化 伤害 。 内 源 乙烯 和 ABA 含量 明显 增加 。 细 
胞 中 存在 敏感 酶 ,它们 在 引起 冷害 的 临界 温度 下 会 发 生 结 构 、 功 能 或 数量 的 变化 。 例 如 ,Cs 植物 
光合 过 程 中 的 关键 酶 丙酮 酸 磷酸 双 激 酶 在 低温 条 件 下 由 四 聚 体 变 为 二 聚 体 ; 另 一 种 变化 是 酶 构 
象 的 变化 ,如 核 酮 糖 -1,5 - 二 磷酸 羧 化 /加 氧 酶 (ribulose 1 ,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase , 
Rubisco) 是 控制 植物 光合 碳 代谢 和 光 呼 吸 的 关键 酶 ,是 光合 作用 的 限 速 酶 。 在 低温 条 件 下 发 生 
构象 改变 GK AE SDS ,导致 酶 功能 丧失 。 在 许多 的 研究 中 发 现 ,植物 经 低温 黑暗 或 低温 光照 
处 理 后 ,光合 作用 的 降低 是 由 Rubisco 活性 的 丧失 引起 的 ,由 此 推测 低温 损伤 了 Rubisco 本 身 。 
低温 在 降低 Rubisco 着 化 活性 的 同时 ,也 应 伴随 其 氧化 活性 的 降低 ,从 而 抑制 光 呼 吸 ( Allen 和 
Ort ,2001 ) 。 


5.1.3 冷害 机 理 


(1) RBS 

低温 引起 的 膜 系 统 受 损 是 植物 低温 伤害 的 重要 原因 。 早 在 1970 4E , Lyons 和 Raison 就 提出 
低温 胁迫 是 通过 膜 相 变 来 影响 生物 膜 的 透 性 ,后 来 大 量 实验 证 明 植 物 的 耐 冷 性 与 膜 脂 的 组 分 、. 结 
构 以 及 膜 脂 中 不 饱和 脂肪 酸 的 含量 有 关 ( Murata 和 Los, 1997; Sakurai 等 ,2003 ) 。 低 温 对 冷 敏感 
植物 的 原初 伤害 是 导致 膜 相 变 , 膜 由 液晶 相 变 为 凝 胶 相 , 膜 上 出 现 孔 道 或 包 裂 , 膜 透 性 增 大 , 膜 结 
合 酶 的 活化 能 增高 , 酶 促 反 应 失衡 ,代谢 认 乱 ( Raison 和 Chapman ,1976)。 研 究 表 明 ,不 同 植 物 膜 
相 变温 度 不 同 ,即使 同 种 植物 在 不 同 发 育 阶 段 及 生长 发 育 过 程 所 经 历 的 温度 等 环境 不 同 , 膜 相 变 
温度 也 不 同 。 膜 相 变 温度 的 高 低 主要 与 膜 脂 中 脂肪 酸 的 链 长 和 不 饱和 键 的 多 少 有 关 。 膜 相 变 温 
度 随 脂肪 酸 链 的 加 长 而 增加 , 随 不 饱和 脂肪 酸 如 油 酸 、 亚 油 酸 、 亚 麻 酸 等 所 占 比 例 的 增加 而 降低 。 
也 就 是 说 ,不 饱和 脂肪 酸 越 多 , 膜 相 变温 度 越 低 , 越 耐 低温 胁迫 。 温 带 植物 比 热 带 植物 耐 低温 的 
原因 之 一 ,就 是 膜 脂 不 饱和 脂肪 酸 的 含量 较 高 。 同 一 种 植物 , 抗 寒 性 强 的 品种 不 饱和 脂肪 酸 的 含 
量 也 高 于 抗 寒 性 弱 的 品种 。 因 此 ,改变 脂肪 酸 不 饱和 程度 可 改变 植物 的 冷 敏 感性 ( Nishida 和 
Murata ,1996) 。 在 低温 胁迫 过 程 中 ,光合 膜 宣 含 长 链 不 饱和 脂肪 酸 的 三 烯 脂 肪 酸 对 稳定 叶绿体 
类 误 体 膜 ,保持 光合 机 构 的 活性 具有 十 分 重要 的 作用 (Routaboul 等 ,2000)。 有 人 提出 ,虽然 磷脂 
酰 甘油 (phosphatidyl glycerol,PG) 只 占 膜 脂 的 3% ~5% , 却 是 决定 膜 相 变 的 主要 因素 ,叶片 PG 脂 
肪 酸 饱 和 程度 与 植物 的 冷 敏感 性 呈正 相关 。 冷 敏感 植物 叶片 PG 分 子 饱和 度 一 般 比 抗 冷 植物 的 
高 。 改 变 番 茄 叶片 中 PG 不 饱和 脂肪 酸 的 含量 能 够 提高 植物 的 抗 冷 性 ( Sui 等 ,2007) 。 因 此 , 低 
温 胁 迫 下 膜 脂 组 分 的 变化 与 植物 抗 冷 性 密切 相关 。 

(2) 蛋 自 质变 性 | 

低温 引起 膜 相 变 的 同时 ,可 以 引起 膜 蛋白 的 构象 发 生变 化 , 膜 蛋白 的 功能 受 膜 脂 分 子 排列 的 
有 序 性 的 影响 。 低 温 胁迫 下 ,类 吉 体 膜 发 生 膜 脂 相 变 , 凝 胶 相 中 脂 分 子 有 序 性 较 强 , 蛋 白质 分 子 
的 活动 受到 抑制 , 酶 活性 也 受到 影响 (Lyons,1973; 曾 帮 燕 等 ,2000; 林 多 等 ,2001) 。 一 种 可 能 是 
蛋白 在 催化 功能 和 结构 功能 上 失 活 , 另 一 种 可 能 是 蛋白 质 被 解 离 成 亚 单位 ,如 番茄 的 PEPcase 在 
低温 下 就 被 解 离 成 4 个 亚 单位 。 低 温 胁迫 下 , 冷 敏 感 植物 类 圳 体 膜 上 由 与 类 赛 体 膜 紧密 相连 的 
CFO 与 向 外 突出 至 膜 的 外 表面 的 CF1 紧密 结合 构成 的 叶绿体 耦 联 因子 呈 解 耦 联 状态 ( Peeler 和 
Naylor , 1988 ; Terashima “ ,1989a; Terashima 等 ,1989b ; Terashima 等 ,1991a) 。 同 时 ,研究 表明 ,类 
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RAR KEG] wi), FE 25 CR ASI 15 min 就 能 恢复 (Terashima 等 ,1991b) 。 

(3) 活性 氧 破坏 

关于 植物 活性 氧 自由 基 代 谢 参考 本 书 第 一 章 的 1.3.2 部 分 。 活 性 氧 指 超 氧 阴离子 (0; ) .过 
(La ( 1,0, ) 和 羟基 ( - OH) 等 。 如 果 植 物 不 能 及 时 清除 这 些 自由 基 就 会 引起 膜 脂 过 氧化 , 导 
致 DNA 的 破坏 和 和 蛋白 质 的 变性 ,进而 导致 细胞 的 伤害 乃至 死亡 。 研 究 表明 ,低温 胁迫 下 ,植物 腊 

aut Ahr -EE( MDA) 大 量 积累 ,会 使 膜 系统 严重 受 损 。 植 物体 内 的 抗 氧 化 防御 系统 包括 酶 

促 和 非 酶 促 两 类 。 酶 促 防御 系 统 包 括 : 超 氧 化 物 歧化 酶 (superoxide dismutase ,SOD) REA 
(catalase ,CAT) 、 过 氧化 物 酶 (peroxidase, POD ) 等 ; 非 酶 促 防 御 系 统 包 括 谷 胱 甘 肽 (glutathione , 
GSH) ,抗坏血酸 ( ascorbic acid, ASA) .维生素 .细胞 色素 f、 铁 氧 还 蛋白 .甘露 醇 . 类 胡萝卜 素 等 。 
在 一 定 的 低温 范围 内 ,植物 体内 自由 基 的 产生 和 清除 之 间 基 本 可 以 保持 平衡 。 当 温度 继续 下 降 
或 低温 持续 时 间 长 ,活性 氧 自 由 基 就 会 明显 增加 ,清除 剂 含 量 下 降 ,导致 自由 基 积 累 , 造 成 膜 脂 过 
氧化 。 

叶绿体 是 活性 氧 产生 的 主要 器 官 之 一 。 植 物体 即使 在 正常 的 条 件 下 ,光合 器 官 除 产生 0, 
外 ,也 能 生成 活性 氧 。 低 温 胁 迫 下 ,活性 氧 的 产生 与 PSI 的 光 抑 制 密切 相关 。 活 性 氧 的 破坏 作用 
可 能 是 造成 PSI 光 抑 制 的 原因 。 对 冷 敏 感 植物 来 说 ,低温 弱 光 下 引起 PSI 反应 中 心 伤害 可 能 是 
PST 产生 的 过 氧化 物 和 /或 单线 态 氧 造成 的 。 试 验 表明 , 当 PSI 受 体 侧 组 分 完全 被 还 原 后 ， 
P700'/A, 或 P700' 7/A， 重 组 产生 三 线 态 P700 ,这 种 三 线 态 的 叶绿素 也 可 与 分 子 氧 反应 生成 单 
线 态 氧 ,从 而 引起 PSI 的 光 抑 制 伤害 。 有 研究 认为 叶绿体 过 氧化 物产 生 位 点 是 PST 还 原 侧 ,而 清 
除 活 性 氧 的 酶 ,如 超 氧 化 物 战 化 酶 (SOD ) 和 抗坏血酸 过 氧化 物 酶 (ascorbate peroxidase , APX ) 也 
位 于 或 接近 PSI 反应 中 心 (Sui 等 ,2007 ) 。 

引发 光 氧 化 损害 的 两 类 活性 氧 是 超 氧 阴离子 0; 和 单线 态 氧 O0, 0; 主要 由 Mehler 反应 产 
生 ,，0, 则 由 0, 与 三 线 态 叶绿素 或 三 线 态 P680' 作用 产生 的 。 当 逆境 胁迫 加 重 时 ,如 果 依 赖 叶 黄 
素 循环 的 热 耗 散 不 能 及 时 耗 散 掉 过 剩 能 量 ,或 光合 碳 同 化 受阻 ,就 会 导致 过 剩 激发 能 传递 给 O, 
产生 活性 氧 。 活 性 氧 的 积累 会 导致 细胞 膜 系统 的 膜 质 过 氧化 伤害 ,造成 膜 结 构 破 坏 和 功能 丧失 , 
结果 表现 为 膜 透 性 增 大 和 离子 泄漏 。 严 重 时 会 引起 抗 氧 化 剂 的 降解 和 色素 的 漂白 , 称 之 为 光 氧 
化 。 近 年 来 有 关 各 种 逆境 胁迫 因子 对 植物 的 伤害 ,特别 是 低温 光 胁 人 迫 的 研究 ,都 表明 主要 是 由 于 
逆境 条 件 下 产生 的 大 量 活性 氧 所 致 。 

(4) Ca ’' 稳 态 破 坏 

冷 敏感 植物 在 遭受 冷害 时 ,Ca”’* 迅速 进入 细胞 质 和 细胞 核 并 达到 很 高 的 水 平 。 在 连续 的 低 
温 胁 迫 时 ,细胞 内 Ca * 继续 呈现 高 水 平 ,没有 降低 的 趋势 ,并 且 伴 随 质 膜 Ca - ATPase 活性 的 
降低 ,甚至 完全 丧失 活性 ,说明 冷 敏 感 植物 在 低温 胁迫 时 ,细胞 内 浓度 不 能 恢复 到 较 低 的 静 息 态 
的 水 平 。 然 而 , 抗 寒 植物 在 冷 胁迫 中 细胞 内 Ca^ 水平 的 增加 只 是 暂时 的 ,它们 在 完成 信使 作用 
后 就 恢复 到 正常 水 平 。Ca** 水 平 暂时 增加 的 过 程 中 ,可 能 通过 激活 某 些 蛋 白 激 酶 ,使 相应 的 蛋白 
质 磷 酸化 ,进而 诱发 抗 冻 基 因 表 达 ( 简 令 成 和 王 红 ,2002) 。 例 如 ,在 连续 低温 作用 下 , 抗 寒 性 较 
强 的 冬小麦 胞 内 Ca^ 的 荧光 值 在 升 高 后 又 逐渐 恢复 至 最 初 水 平 ,说 明 此 时 细胞 调节 胞 质 Ca 水 
平 的 机 制 还 在 发 挥 作用 ,具有 将 增加 的 Ca* 排 到 胞 外 或 钙 库 中 的 能 力 。 但 随后 继续 降温 时 , 胞 
Ji Ca 在 维持 短暂 的 低 水 平 后 继续 增高 并 不 再 恢复 ,暗示 在 零下 低温 时 细胞 对 Ca^" 调节 能 力 的 
丧失 。 而 抗 寒 性 较 弱 的 春小麦 细胞 胞 内 荧光 值 在 温度 降 至 2 C 时 不 降低 ,而 是 持续 增高 RES 2H 
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胞 在 2 和 下 已 受伤 害 , 失 去 了 对 Ca 的 调节 能 力 (刘炜 ,2001 ) 。 

总 之 ,植物 细胞 接受 低温 信号 后 ,迅速 增加 细胞 质 Ca * 水平 ,从 而 Ca’ fa Se 
和 基因 ,对 低温 做 出 适应 性 调节 ,接着 细胞 质 Ca^" 水 平 回 到 静 息 态 水 平 。 如 果 细 胞 质 Ca 水 平 
回 不 到 静 息 态 的 水 平 ,就 造成 伤害 。 


5.2 冻害 与 冻害 机 理 


5.2.1 冻害 


0 以 下 低温 对 植物 的 危害 叫做 冻害 (freezing injury ) 。 在 世界 许多 地 区 都 会 遇 到 冰点 以 下 
的 低温 ,对 大 部 分 作物 可 造成 程度 不 同 的 冻害 。 因 此 ,0 所 下 低温 是 限制 植物 分 布 和 农业 生产 的 
主要 环境 因子 。 冻 害 发 生 的 温度 限度 , 可 因 植 物种 类 生育 时 期 .生理 状态 .组 织 器 官 及 其 经 受 低 
温 的 时 间 长 短 而 有 很 大 差异 。 大 麦 小麦 RAT SBA ERT Vif -12- -7 CH 
寒 ; 有 些 树木 ,如 白桦 可 以 经 受 -45 的 严冬 而 不 死 ; 种 子 的 抗 冻 性 很 强 , 在 短 时 期 内 可 经 受 
-110 和 以 下 冰冻 而 保持 其 发 芽 能 力 ; 某 些 植物 的 愈 伤 组 织 在 液 氮 下 , 即 在 - 196 蕊 低温 下 保存 4 
个 月 之 久 仍 有 活性 。 研 究 植物 的 抗 冻 性 有 助 于 人 们 了 解 植物 抗 冻 机 制 并 使 之 服务 于 生产 实践 ， 
尽 可 能 地 减少 因 冻 害 对 生产 引起 的 不 良 影响 。 因 此 ,植物 抗 冻 性 一 直 以 来 都 是 人 们 研究 的 热点 。 
冻害 对 植物 的 危害 主要 是 由 于 组 织 或 细胞 结 冰 引起 的 伤害 。 由 于 温度 下 降 的 程度 和 速度 不 同 ， 
植物 体内 结 冰 的 方式 不 同 ,受害 情况 也 有 所 不 同 。 

(1) 细胞 内 结 冰 

环境 温度 又 然 降低 时 ,细胞 内 会 同时 结 冰 。 一 般 先 在 原生 质 内 结 冰 , 尔 后 在 液 泡 内 结 冰 。 细 
胞 内 冰晶 体积 小 ,数量 多 ,它们 的 形成 会 对 生物 膜 . 细 胞 器 和 基质 结构 造成 不 可 道 的 机 械 伤 害 。 
原生 质 具 有 高 度 精 细 结 构 ,复杂 而 又 有 序 的 生命 活动 与 这 些 结构 密切 相关 ,原生 质 结 构 的 破坏 必 
然 导 臻 代谢 雍 乱 和 细胞 死亡 。 细 胞 内 结 冰 一 般 在 自然 条 件 下 不 常 发 生 , 一 旦 发 生 植物 就 很 难 

(2) 细胞 间 结 冰 

当 环境 温度 缓慢 降低 ,使 植物 组 织 内 温度 降 到 冰点 以 下 时 ,细胞 间 辽 的 水 开始 结 冰 , 即 所 谓 
的 胞 间 结 冰 。 胞 间 结 冰 对 植物 造成 的 伤害 是 :中 使 原生 质 脱水 。 由 于 胞 间 结 冰 降 低 了 细胞 间隙 
的 水 势 ,使 细胞 内 的 水 分 向 胞 间 移 动 , 随 着 低温 的 持续 ,原生 质 会 发 生 严重 脱水 ,造成 蛋白 质变 性 
和 原生 质 不 可 逆 的 凝固 变性 ;@ 机 械 损伤 。 随 着 低温 的 持续 , 胞 间 的 冰晶 不 断 增 大 , 当 体积 大 于 
细胞 间隙 空间 时 会 对 周围 的 细胞 造成 机 械 性 的 损伤 ;@ 融 冰 伤 害 。 当 温度 骤然 回升 时 ,冰晶 迅速 
融化 ,细胞 壁 迅速 吸水 恢复 原状 ,而 原生 质 会 因为 来 不 及 吸水 膨胀 ,可 能 被 撕 裂 损伤 。 胞 间 结 冰 
不 一 定 会 使 植物 死亡 ,大 多 数 植物 胞 间 结 冰 后 经 缓慢 解冻 仍 能 恢复 正常 生长 。 


5.2.2 冻害 机 理 


冻害 可 以 造成 膜 系统 的 破坏 。 例 如 ,在 -10 5 的 低温 下 , 抗 冻 性 弱 的 柑橘 品种 的 电解 质 透 
出 率 是 抗 冻 性 强 的 柑橘 品种 的 2 ~3 倍 。 膜 系统 破坏 可 以 直接 影响 到 植物 的 生长 和 发 育 。 例 如 ， 
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早春 遭受 冻害 的 黑 麦 根系 失去 再 生 的 能 力 , MRAM SAS RA AER, KER 
害 机 理 主要 有 两 种 假说 ,一 是 膜 伤害 假说 ,一 是 至 基 假说 。 中 膜 伤害 假说 :细胞 膜 是 结 冰 伤害 最 
敏感 的 部 位 ,许多 实验 证 明 ,冰冻 引起 细胞 的 损伤 主要 是 膜 系统 受到 伤害 。 组 成 膜 的 脂 类 分 子 间 
非 极 性 程度 很 高 ,分子 间 的 内 聚 力 小 , 当 结 冰 脱 水 引起 原生 质 收缩 而 产生 内 拉 外 张 的 应 力 时 , 脂 
质 层 会 被 拉 破 ,使 膜 选择 透 性 丧失 ,这 样 ,一 方面 造成 细胞 内 的 电解 质 和 非 电解 质 大 量 外 渗 ( SNE 
液 中 主要 是 K* .Ca… ; 糖 类 ) ; 另 一 方面 , 膜 相 变 使 得 一 部 分 与 膜 结合 的 酶 游离 而 失 活 ,光合 磷酸 
化 和 氧化 磷酸 化 解 簿 联 ,AT 合成 明显 下 降 ,引起 代谢 失调 ,严重 时 导致 植株 死亡 。 在 所 有 的 腊 
系统 的 破坏 中 ,叶绿体 膜 最 先 受到 损伤 ,从 而 使 光合 作用 受 抑制 ,其 次 是 液 泡 膜 ,最 后 是 原生 质 膜 
的 损伤 。@ 尼 基 假说 :提出 冰冻 使 植物 受害 是 由 于 细胞 结 冰 引 起 蛋白 质 损伤 , 当 细 胞 内 原生 质 遭 
受 冰 冻 脱水 时 , 随 着 原生 质 收缩 ,蛋白 质 分 子 相互 靠近 , 当 接 近 到 一 定 程度 时 蛋白质 分 子 中 相 邻 
的 琉 基 ( - SH) 氧 化 形成 二 硫 键 ( -S -S - ) 。 解 冻 时 和 蛋白质 再 度 吸 水 膨胀 , 肽 链 松散 , 氢 键 断裂 ， 
二 硫 键 仍 保留 ,使 肽 链 的 空间 位 置 发 生变 化 、 蛋 白质 的 天 然 结 构 破 坏 , 引 起 细胞 伤害 和 死亡。 因 

此 ,组 织 抗 冻 性 的 基础 在 于 阻止 蛋白 质 分 子 间 二 硫 键 的 形成 。 这 一 假说 已 得 到 一 些 实验 的 支持 。 
研究 发 现 , 冻 害 发 生 时 ,植物 组 织 匀 浆 中 -SH 含量 与 植物 的 抗 冻 性 直接 相关 ,抗洪 性 较 强 的 植物 
具有 一 定 抗 - SH 氧化 能 力 ,可 避免 或 减少 二 硫 键 的 形成 ( 王 宝 山 ,2007 ) 。 


5.3 低温 锻炼 及 适应 性 变化 


植物 遭受 低温 胁迫 时 会 引发 一 系列 生理 和 结构 变化 。 然 而 许多 植物 经 非 冷 害 低 温 处 理 后 ， 
其 抗 冷 性 会 增强 ,这 就 是 所 谓 的 冷 驯 化 现象 。 冷 
驯化 包括 寒 驯化 和 冻 驯 化 两 种 类 型 。 在 冷 驯化 
过 程 中 ,植物 在 生长 和 生理 上 都 发 生 一 些 相应 的 
变化 (图 5 -4)。 


5.3.1 生理 生化 变化 


(1) 含水 量 下 降 

随 着 温度 下 降 ,植物 合 水 量 逐 渐 减 少 ,特别 
是 自由 水 与 束缚 水 相对 比值 减 小 。 由 于 束缚 水 
不 易 结 冰 和 蒸腾 ,所 以 总 含水 量 减 少 和 束缚 水 含 
量 相对 增多 ,有 利于 植物 抗 寒 性 的 加 强 。 图 5 -4 植物 在 低温 驯化 过 程 中 的 物质 和 变化 

(2) 激素 变化 ( 引 自 曹 琴 等 ,2004) 

随 着 秋季 日 照 变 短 、 气 温 降 低 , 许 多 树木 的 叶片 逐渐 合成 较 多 的 脱落 酸 , 并 将 其 运 到 生长 点 
CE) ,抑制 茎 的 伸 长 ,而 生长 素 与 未 考 素 的 含量 则 减少 。 研 究 表明 , 抗 冷 性 强 的 植物 赤 老 素 (gib- 
berellin, GA ) 含量 一 般 低 于 抗 冷 性 弱 的 ,而 内 源 脱 落 酸 (abseisic acid, ABA) 含量 却 相 反 。 植 物 内 
源 ABA 在 低温 驯化 信号 转 导 过 程 中 起 重要 作用 。 正 常生 长 温度 (22 7C) 下 ,ABA 处 理 可 以 增加 
包括 拟 南 草 在 内 的 许多 植物 的 抗 寒 性 ,而 低温 驯化 时 ,内 源 ABA 含量 迅速 增加 。ABA 缺陷 型 突 
ARK (aba - 1) 经 过 低温 驯化 后 抗 寒 能 力 削 弱 , 外 加 ABA 可 以 使 其 抗 寒 性 恢复 到 野生 植株 的 水 
平 。ABA 不 敏感 突变 体 (abi - 1) 诱导 COR 基因 表达 ,但 外 源 施用 ABA 不 能 产生 低温 驯化 作 
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用 。 这 说 明 aba -1 突变 体 中 ABA 的 下 游 信号 被 切断 ,而 突变 体 aba - 1 中 缺少 的 是 ABA 的 上 
游 信号 ( 曹 琴 等 ,2004) 。 一 般 而 言 ,植物 在 抗 冷 锻炼 期 间 , 随 着 ABA/CA 的 比值 升 高 ,生长 和 
代谢 逐渐 下 降 , 抗 冷 性 逐渐 增强 ; 而 在 脱 锻炼 期 间 , 随 着 ABA/GA 的 比值 下 降 , 抗 冷 性 也 逐渐 
减弱 ,生长 和 代谢 逐渐 恢复 ( 马 文 月 ,2004)。 有 些 研究 者 认为 细胞 分 裂 素 (cytokinin, CTK ) 在 
植物 抗 寒 锻炼 初期 并 不 起 作用 。Dumbroff 等 (1979 ) 在 糖 械 上 的 研究 也 认为 CTK 可 能 不 参与 
抗 寒 力 调控 过 程 。 

(3) 生长 下 降 甚 至 停止 进入 休眠 

冬季 来 临 之 前 ,植物 的 呼吸 随 着 温度 的 下 降 而 逐渐 减弱 ,很 多 植物 在 冬季 的 呼吸 速率 仅 为 正 
常生 长 发 育 时 呼吸 的 0.5%。 细 胞 呼吸 弱 , 消耗 的 糖分 少 ,有 利于 糖分 积累 ,从 而 有 利于 对 不 良 
环境 的 抵抗 。 此 时 ,植株 生长 变 缓 ,甚至 停止 生长 ,进入 休 眼 状态 ,以 度 过 严酷 的 冬季 。 

(4) 保护 性 物质 增加 

MAR .甜菜 碱 和 可 溶性 糖 等 小 分 子 可 溶性 物质 ”温度 下 降 时 LU ES A SS HC 
升 高 。 研 究 表明 ,番茄 积累 且 氨 酸 的 体 细胞 突变 体 中 , 且 氨 酸 积累 与 其 抗 寒 性 提高 一 致 。4 7C INE 
驯化 野生 型 拟 南 芥 植株 , 且 氨 酸 增 加 10 倍 ,说 明 且 氨 酸 在 植物 抗 塞 中 具有 一 定 作 用 。 但 是 拟 南 
芥 低温 驯化 中 且 氨 酸 水 平 的 增加 发 生 在 抗 寒 性 提高 之 后 ,而 一 些 突变 体 与 不 驯化 的 野生 株 一 样 
具有 很 低 的 且 氨 酸 水 平 , 却 同样 具有 抗 寒 能 力 。 因 此 , 膊 氨 酸 在 植物 抗 寨 中 的 作用 有 待 进一步 
研究 。 

甜菜 碱 是 一 种 季 胺 类 化 合 物 , 它 作为 一 种 重要 渗透 调节 物质 ,积累 在 细胞 质 内 保持 与 液 泡 之 
间 的 渗透 平衡 ,可 以 维持 低温 胁迫 条 件 下 植物 酶 的 活性 ,通过 保持 光 系统 工 复 合体 蛋白 的 稳定 性 
来 保持 低温 胁迫 下 光 系 统 的 活性 。 研 究 发 现 ,大 麦 冬 . 春 两 种 类 型 近 等 基因 系 在 冷 适 应 过 程 中 甜 
菜 碱 水 平 随 冷 处 理 时 间 的 延长 而 增加 ,而 且 不 同 叶 位 间 存 在 明显 差异 ,新 生 叶 甜菜 碱 的 积累 量 显 
著 高 于 老 叶片 ,积累 量 随 胁迫 时 间 延 长 而 增加 , 老 叶片 不 仅 积 累 少 ,对 胁迫 时 间 的 延长 也 基本 没 
有 反应 ( 代 红 军 和 曾 洪 学 ,2006 ) 。 

在 温度 下 降 的 时 候 , 植 物体 内 淀粉 水 解 加 剧 ,可 浴 性 糖 含量 增加 (葡萄 糖 .蔗糖 等 ) ,细胞 液 
的 浓度 增高 ,使 冰点 降低 ,减轻 细胞 的 过 度 脱水 ,也 可 以 保护 原生 质 胶体 不 致 遇 冷 凝固 。 低 温 与 
可 溶性 糖 含量 之 间 存 在 显著 的 负 相关 关系 , 即 温度 越 低 , 可 溶性 糖 含量 越 高 。 可 溶性 糖 含量 的 增 
加 能 增强 植物 抗 冷 性 ,因此 可 溶性 糖 类 的 含量 经 常 作为 植物 抗 冷 性 鉴定 的 重要 参数 之 一 。 

氨基 酸 ”在 高 等 植物 研究 中 发 现 氨基 酸 含量 与 植物 抗 寒 性 存在 着 相关 性 。 在 低温 条 件 下 ， 
植物 体内 还 会 贮藏 氨基 酸 。 和 氨基 酸 对 碳 、 氮 营养 贮备 均 有 重要 意义 ,并 对 根部 贮藏 碳 在 春季 的 再 
利用 起 特殊 作用 ( 复 国 海 等 ,1990) 。 光 下 低温 处 理 对 减 数 分 裂 期 水 稻 叶 片 中 氨基 酸 总 量 (包括 
膜 结合 与 非 膜 结 合 蛋 白质 水 解 氨基 酸 和 游离 氨基 酸 ) 的 影响 主要 表现 在 Asp 和 Glu 两 种 氨基 酸 
上 ,Ala,Pro,Lys 含量 也 有 不 同 程度 的 变化 ( 张 红 等 ,1996 ) 。Krogaard 等 (1983 ) 报道 了 经 过 一 段 时 
间 低 温 预 处 理 后 ,烟草 花粉 第 一 次 有 丝 分 裂 时 花药 中 出 现 游离 氨基 酸 含量 高 峰 , 认为 游离 氨基 酸 的 
增加 有 利于 花粉 的 成 肛 。 并 且 认 为 谷 氮 酸 、 丙 氨 酸 、 天 门 冬 氨 酸 是 重要 的 氨基 酸 。4 CHB 3 d 时 
水 稳 叶 片 游离 氨基 酸 总 量 增加 17% ,并 伴随 有 各 氨基 酸 组 分 含量 的 不 同 变化 ( 曾 乃 燕 等 ,2000) 。 

积累 抗 冻 蛋 白 “” 此 外 ,细胞 内 还 大 量 积累 蛋白 质 、 核 酸 等 ,使 原生 质 贮藏 许多 物质 ,这样 可 以 
MH. HARA (antifreeze proteins , AFPs) 是 一 类 抑制 冰晶 生长 的 蛋白 质 , 它 能 以 非 依 
数 形式 降低 水 溶液 的 冰点 而 对 其 熔点 影响 很 小 ,于 是 导致 水 溶液 的 熔点 和 冰点 之 间 出 现 差 值 ,这 
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种 差 值 称 为 热 滞 活 性 ,因此 抗 冻 蛋 白 也 称 为 热 滞 蛋白 或 温度 迟滞 蛋白 。 在 对 低温 的 适应 过 程 中 , 抗 
冻 性 强 的 冬小麦 春小麦 . 冬 黑 麦 和 春 黑 麦 在 胞 质 中 积累 AFPs ,进而 阻止 冰晶 的 生长 。 而 冷 敏感 的 
菠菜 和 烟草 等 胞 质 中 没有 AFPs 积累 ,结果 冰晶 生长 (图 5 -5) ,表现 出 冻害 (Antikainen 和 Griffith, 
1997) , AFPs 提高 植物 抗 冻 性 的 机 制 主要 包括 :中 降低 原生 质 溶液 的 冰点 ,避免 植物 体内 形成 冰 
晶 ;@) 抑 制 冰晶 的 重 结晶 ;@@ 修 饰 胞 外 冰晶 的 生长 形态 ;@@ 调 节 原 生 质 体 的 过 冷 状 态 。 目 前 已 经 从 
植物 中 分 离 得 到 了 多 种 抗 冻 蛋 白 ( 表 S -1) 。 除 此 之 外 ,胚胎 发 育 后 期 丰富 蛋白 (late embryogenesis 
abundant proteins , LEAs ) 和 热 激 蛋白 (heat shock protein , HSPs) 等 一 些 与 防 低 温 脱 水 功能 相关 的 蛋 
白 也 与 植物 耐 低温 有 关 。 过 量 表达 甜 椒 热 激 蛋 白 基 因 的 烟草 , 抗 冷 性 提高 (Guo 等 ,2007) 。 





春 黑 麦 





春小麦 


4 Feed Qu M. 
NA 菠菜 CA NA 烟草 


图 5 -5 叶片 质 外 体 抗 冻 蛋 白 (AEPs) 在 冷 适 应 (CA) 和 非 冷 适应 (NA) 植 物 中 的 活性 
通过 观察 洲 液 中 冰晶 的 生长 情况 来 测定 抗 冻 蛋白 的 活性 。( 引 自 Antikainen 和 Griffith ,1997) 





# 5-1 FIN Ee ee tar ene rave AK HESS, 2006) 





os SOME : ea 基因 库 登 录 号 码 文献 
eee a O genbenk (HRX) 
Le epos d anti-freezing 08 08 00 0 quem oo . accession NO. references 
proteins/ x 10° [0 s e ed | | 
KAR 67 调控 PR 蛋白 合成 的 转录 因子 AAL26842 18 
Solanum dulcamara wRKY protein 
欧 白 英 47 几 丁 质 酶 类 似 蛋 白 18 
Solanum dulcamara chitinase-like protein 
KAR 29 I 型 几 丁 质 酶 类 似 蛋 白 AAP32201 18 
Solanum dulcamara class I Chitinase-like protein 
GEAN 36 多 聚 半 乳糖 醛 酸 酶 抑制 子 蛋白 AF055480 33 
Daucus carota ploygalacturonase inhibitor protein 
多 年 生 黑 麦 草 29 无 同 源 蛋 白 AJ277399 38 
Lolium perenne no homology reported ( fragment ) 
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SD RESKERENS 


续 表 
es RR | E 
ATRE | HARER XMR 
a na — a mas PAR © genebank (RJAD) 
et BR ees of anti-freezing Xu d. accession NO. ^ references 
iu proteins/ x jo ; 
冬 黑 麦 35 B -1,3 内 切 葡 聚 糖 酶 17 
Secale cereale B —1,3 endoglucanase 
冬 黑 麦 32 B-1,3 内 切 葡 聚 糖 酶 17 
Secale cereale B —1,3 endoglucanase 
ANE 35 T 型 内 切 几 了 丁 质 酶 AF280437 17 
Secale cereale class I endochitinase 
冬 黑 麦 28 I 型 内 切 几 丁 质 酶 AF280438 53 
Secale cereale class [] endochitinase 
冬 黑 麦 25 类 奇 甜 蛋白 17 
Secale cereale thaumatirr-like protein 
ARX 16 类 奇 甜 蛋白 17 
Secale cereale thaumatirr-like protein 
沙 冬青 50 TARE A 8 
Ammopiptanthus mongolicus no homology reported 
沙 冬青 28 AR REA 9 
Ammopiptanthus mongolicus no homology reported 
Bit 60 脱水 素 


Prunus persica dehydrin 


色素 ”植物 在 低温 胁迫 处 理 过 程 中 ,叶绿素 、 类 胡萝卜 素 等 色素 含量 降低 。 对 4 乞 和 11 T 
两 种 低温 胁迫 过 程 中 水 稻 类 圳 体 膜 色素 的 变化 进行 了 比较 研究 发 现 4 低温 能 使 类 圳 体 膜 中 的 
光合 色素 (叶绿素 .类 胡萝卜 素 ) 含 量 降低 ( 曾 力 燕 等 ,2000)。 

经 低温 胁迫 初期 锻炼 后 ,类 胡萝卜 素 含 量 相 对 趋 于 稳定 。 目 前 已 知 ,类 胡萝卜 素 可 参与 植物 
光合 机 构 中 过 剩 光 能 的 耗 散 , 从 而 使 植物 免 受 光 抑制 的 损伤 ( Demming-Adams 和 Adams , 1992) ; 
而 低温 对 植物 造成 伤害 的 机 理 之 一 被 认为 是 低温 增强 了 植物 对 光 抑制 的 敏感 性 ,因此 推测 ,经 低 
温 初 期 锻炼 的 水 稻 叶 片 类 胡萝卜 素 含量 的 相对 稳定 ,可 能 是 水 稳 幼苗 对 低温 胁迫 的 一 种 适应 性 
表现 。 花 青 素 具有 极 强 的 抗 氧 化 活性 ,是 一 种 很 好 的 氧 自由 基 清 除 剂 和 脂 质 过 氧化 抑制 剂 。 光 
可 诱导 花 青 素 合 成 ,低温 可 促进 花 青 素 积累 。 

膜 脂 不 饱和 度 增加 ” 冷 驯 化 可 提高 膜 脂 不 饱和 脂肪 酸 含量 。 研 究 发 现 落 地 生根 属 植 物 在 较 
高 温度 下 比 正常 生长 温度 下 液 泡 膜 的 流动 性 降低 ,而 在 较 低 生长 温度 下 却 相反 。 低 温 下 脂肪 酸 
饱和 度 降低 是 去 饱和 酶 基因 的 表达 导致 的 。 早 在 1994 年 人 们 就 发 现 拟 南 芥 受 低温 诱导 能 产生 
一 种 脂肪 酸 去 饱和 酶 ,该 酶 为 由 Fad8 基因 编码 的 叶绿体 w -3 蛋白 ,还 有 Fad7 也 编码 脂肪 酸 去 
饱和 酶 ,并 且 两 者 功能 互补 。 上 述 基因 在 低温 诱导 下 表达 ,植物 细胞 提高 膜 脂 不 饱和 脂肪 酸 含 
量 , 降 低 膜 相 变 温度 ,是 保护 液晶 态 膜 蛋白 正常 功能 的 一 种 自身 保护 机 制 。 将 Fad7 基因 转 人 烟 
草 后 ,发 现 Fad7 蛋白 超 量 产生 ,烟草 中 C18:3 不 饱和 脂肪 酸 增 加 ,植株 抗 寒 性 也 相应 提高 。 膜 脂 
不 饱和 度 增 加 有 利于 细胞 结构 稳定 性 提高 ,增加 植物 抵御 低温 的 能 力 。 
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5.4 MMR TRTRRARA LE 


5.3.2 细胞 结构 的 变化 


(1) 细胞 结构 稳定 性 提高 

细胞 结构 的 稳定 性 与 棉花 品种 的 抗 冷 性 密切 相关 。Kimball 和 Salisbury (1973) 对 几 种 抗 寒 
性 牧草 的 低温 实验 结果 证 实 , 叶 绿 体 膜 结构 的 稳定 性 与 植物 种 类 的 抗 寒 性 成 正 相 关 。 董 合 铸 等 
(1980) 指出 ,小 麦 植株 经 冰冻 后 ,最 先 受到 伤害 的 是 叶绿体 ,线粒体 则 表现 出 相对 的 稳定 性 。 李 
生 泉 等 也 证 明 叶绿体 结构 的 稳定 性 与 棉花 品种 的 抗 冷 性 有 着 密切 的 相关 性 。 抗 冷 性 较 强 的 早熟 
品种 在 4 忒 的 低温 处 理 过 程 中 , 仍 能 保持 其 叶绿体 结构 的 完好 性 ,从 而 保证 了 光合 作用 的 继续 进 
行 。 这 也 许 正 是 其 抗 冷 性 较 强 的 内 在 原因 之 一 ( 李 生 泉 等 ,1998 ) 。 

(2) 核 质 间 及 胞 间 的 通道 逐渐 缩小 

植物 在 经 受 低 温 锻炼 时 , 核 质 间 及 胞 间 的 通道 逐渐 缩小 , 脂 类 化 合 物 集中 在 细胞 表层 ,使 水 
分 不 易 透 过 ,代谢 降低 ,细胞 内 不 易 结 冰 ,能 防止 过 度 脱 水 ,在 细胞 结构 上 表现 出 对 低温 的 适应 。 


54 植物 抗 冻 信 号 转 导 及 抗 冻 基因 工程 


5.4.1 抗 冻 信 号 转 导 


低温 作为 信号 被 细胞 感知 后 ,通过 一 定 的 信号 系统 局 动 或 阻 遏 某 些 基 因 的 表达 ,其 中 包括 
Ca ' ABA 蛋白 磷酸 化 酶 蛋白 激酶 和 一 些 转录 因子 等 (图 5 -6) 。 


SFR6 





来 饱和 脂 类 
抗 氧化 物质 
和 其 他 


适应 低温 


图 5 -6 植物 低温 驯化 信号 转 导 的 可 能 途径 
( 引 自 曹 琴 等 ,2004) 
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5 低温 逆境 植物 生物 学 


5.4.2 抗 冻 基 因 工 程 


迄今 为 止 ,植物 抗 寒 基 因 工 程 的 研究 主要 是 以 下 几 个 方面 :中 鱼 类 抗 冻 基因 途径 ;@ 脂 肪 酸 
去 饱和 代谢 关键 酶 基因 途径 ;@ 超 氧 物 歧 化 酶 基因 途径 ;图 糖 类 基因 途径 ;@ 冷 诱导 基因 (COR ) 、 
CBF 转录 因子 ICE 转录 激活 因子 等 。 

(1) 鱼 类 抗 冻 基 因 途 径 

植物 转 鱼 类 抗 冻 基因 工程 开始 得 比较 早 , 目前 已 经 取得 较 大 进展 。Hightower 和 Baden 
(1991) 将 afa3 ,Spa-afaS 基因 (北极 比目鱼 的 2 种 具有 序列 重复 特性 的 抗 冻 基因 ) SAME AS 
茬 中 ,获得 转基因 植株 。 转 afa3 基因 植株 的 叶子 表达 出 高 稳定 态 的 mRNA ,但 在 组 织 提取 物 中 没 
有 检测 到 抗 冰 晶 化 作用 。 然 而 在 Spa-afa5 转基因 番茄 组 织 中 检测 到 mRNA 与 融合 蛋白 , 转 该 基 
因 番 茄 的 组 织 提取 液 在 冰冻 条 件 下 能 阻止 冰 品 增长 ( 李 囊 等 ,2004 ) 。 

(2) 脂肪 酸 去 饱和 代谢 关键 酶 基因 途径 

Kodama( 1994) 将 拟 南 并 叶绿体 o -3 脂肪 酸 脱 氢 酶 基因 Fad7 基因 转 入 烟草 中 ,Fad7 和 蛋白 
超 表达 ,烟草 中 C16:2 和 C18: 3 不 饱和 脂肪 酸 增加 ,相应 的 前 体 16:2 和 18:3 减少 。 将 转基因 植 
物 在 低温 1 下 培养 数 天 后 转 入 25 所 下 培养 ,其 生长 受 抑 程度 明显 减轻 ,而 且 缓 解 低 温 引 起 的 
缺 绿 症 。 将 从 南瓜 芯 和 拟 南 芥 中 得 到 的 甘油 3 - 磷酸 酰基 转移 酶 基因 导入 烟草 中 ,能 明显 改变 
磷脂 酰 鞭 油 的 脂肪 酸 组 成 ,并 提高 其 抗 冻 力 。 番 茄 中 甘油 3 - 磷酸 酰基 转移 酶 基因 的 过 量 表达 
也 能 提高 盔 茄 的 抗 冷 性 (Sui 等 ,2007 ) 。 将 菠菜 的 硬 脂 酰 基 载 体 和 蛋白 去 饱和 酶 SAD 基因 导 人 烟 
草 中 也 能 增强 转基因 烟草 的 抗 冻 性 ( 黄 文 功 等 ,2006) ,. Wait Fad7 基因 的 过 量 表达 能 够 提高 
番茄 的 抗 冷 性 (Liu 等 ,2008 ) 。 

(3) 超 氧 物 歧 化 酶 基因 途径 

人 们 发 现 ,将 含有 SOD 的 cDNA 转 人 烟草 ,番茄 等 植物 中 ,能 提高 植物 的 抗 氧化 能 力 , 而 且 对 
植物 抗 冻 具有 重要 意义 。 例 如 ,将 烟草 的 Mn-SOD cDNA 导入 首 蒂 后 发 现 ,转基因 植株 不 仅 抗 
冻 性 增强 ,而 且 对 除 鞠 剂 的 抗 性 也 增强 ,其 后 代 在 冻害 胁迫 后 生长 比 没有 转基因 植株 快 得 多 。 由 
此 认为 是 Mn -SOD 抑制 了 超 氧 自由 基 的 产生 ,从 而 提高 抗 塞 能 力 ( 李 璐 等 ,2004) 。 

(4) TESET Hi aS AiR Ee 

HASRA GRI EH ASAA pE AK. Hincha 5& (1990 ) 4 4 Pi ft 8$ RE B 
( pyrophophatase ) 基因 与 酵母 菌 的 转化 酶 (B — uk nis SCORE EE RE) 基因 转化 到 烟草 后 发 现 ,可 溶性 碳 
水 化 合 物 在 转基因 植株 叶 中 积累 ,其 表达 细菌 焦 磷 酸 酶 的 植株 耐 霜 力 比 野生 型 烟草 提高 1.2Y ， 
而 表达 酵母 菌 转化 酶 基因 的 烟草 植株 耐 霜 力也 有 所 提高 ( 李 瑞 等 ,2004) 。 

Parvanova( 2004 ) 将 且 氨 酸 基因 转 人 拟 南 芥 ,转基因 和 对 照 植株 经 过 -2 CARH 12 h ,转基因 
植株 存活 而 对 照 植株 死亡 。Gleeson 等 (2005 ) 利用 农 杆 菌 将 Vigna aconitifolia 基因 转化 到 落叶 
松 ,结果 转基因 植株 的 且 氨 酸 含量 比 未 转基因 的 对 照 植株 高 30 倍 , 转 基因 植株 的 抗 冻 性 得 到 很 
大 提高 。 

(5) 冷 诱导 基因 、CBF 转录 因子 和 ICE 转录 激活 因子 

冷 诱导 基因 (cold induced gene, COR) 的 启动 子 区 域 含有 具有 五 个 碱 基 核 心 序列 CCGAC 的 
脱水 反应 元 素 DRE( dehydration-responsive element) , DRE 作为 顺 式 作用 启动 子 元 素 ,能 在 低温 胁 
人 迫 时 激活 COR 基因 的 表达 ( 黄 文 功 等 ,2006)。Hara 等 (2003) 将 Cu - COR19 转 和 人 烟草 ,和 对 照 
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5.5 ”提高 植物 抗 低温 能 力 的 途径 


烟草 植株 相 比 较 ,转基因 植株 电 渗 值 较 低 发芽 率 较 高 . 抗 冻 性 有 所 提高 

拟 南 芥 中 CBF(c-repeat-binding factor) 转录 因子 家 族 包 括 CBF , CRF? 和 CBF3 ,这 三 种 基因 
的 表达 能 使 拟 南 芥 有 睛 氨 酸 和 蔗糖 含量 增加 ,同时 使 拟 南 芥 抗 冻 性 也 得 到 一 定 提 高 。 E CBF 途径 
是 一 个 高 能 耗 过程 ,虽然 能 提高 植株 在 低温 逆境 条 件 下 的 存活 率 , 却 能 引起 生长 延 灌 及 赤 霉 素 合 
成 下 降 。 因 此 CBF 途径 作为 一 种 特殊 条 件 下 的 应 急 反应 ,在 适宜 的 环境 条 件 下 则 处 于 关闭 或 几 
乎 关闭 的 状态 。 三 种 CBF 能 结合 到 COR 基因 的 DRE 序列 上 ,从 而 诱导 一 系列 COR 基因 的 表 
达 , 因 此 有 人 把 CBF 转录 因子 看 作 低温 时 激活 一 些 COR 基因 的 开关 ( 黄 文 功 等 ,2006) 。 目 前 人 
们 已 经 在 多 种 作物 中 进行 了 CBF 转录 因子 的 转基因 研究 ( 表 5 -2) 。 

ICE( inducer of CBF expression) 转录 激活 因子 是 在 低温 时 诱导 CBF 家 族 表达 的 转录 激活 因 
子 , 它 在 低温 时 能 特定 地 结合 到 CBF 的 启动 子 序列 上 ,诱导 CBF 的 表达 ,而 后 CBF 结合 到 其 下 
游 目的 基因 启动 子 的 DRE 序列 上 ,诱导 COR 的 表达 ,从 而 提高 植株 的 抗 冻 性 ( 黄 文 功 等 ,2006 ) 。 

总 之 ,植物 在 经 受 低温 锻炼 过 程 中 ,通过 诱导 相关 基因 的 表达 使 植物 在 生理 生化 上 产生 一 系 
列 适应 性 反应 ,在 结构 与 生理 上 都 表现 出 对 低温 环境 的 适应 。 


表 5 -2 导入 CBF 相关 基因 获得 的 低温 抗 性 植物 ( 引 自 王 洋 等 ,2007) 





目的 基因 来 源 物种 转 入 物种 获得 的 抗 性 研究 者 (年 限 , 见 原文 ) 
CBF1 ,CBF3 拟 南 芥 拟 南 芥 低温 ,高 盐 ,干旱 Jaglo 等 (1998 ) 
CBF1 ,CBF2 ,CBF3 拟 南 芥 甘蓝 油菜 低温 ,干旱 Jaglo 45 (2002) 
CBFl 拟 南 芥 油菜 低温 Zhen 等 (2000) 
CBFl 拟 南 芥 水 稳 低温 ,高 盐 , 干 早 Ou 等 (2005) 
CBF 拟 南 芥 K 低温 ,高 盐 Wu 4 (2006) 
CBF 拟 南 芥 Rx 低温 ,干旱 Yang 等 (2006) 
CBF3 拟 南 芥 小 麦 低温 ,高 盐 ,干旱 Kim( 2003 ) 
CBF1 拟 南 芥 西红柿 低温 ,干旱 ,氧化 Hsieh 等 (2001) 
CBF| 拟 南 芥 FUE 低温 Owen 等 (2002) 
CBF 拟 南 芥 烟草 低温 ,干旱 Kasuga 等 (2004) 
CBF 拟 南 芥 烟草 低温 Zhen 等 (2000) 
ZmCBF 玉米 玉米 低温 Chaiappetta( 2002 ) 
ZmCBF EX 拟 南 芥 低温 ,高 盐 ,干旱 Qin 等 (2004 ) 
OsDREB1A 水 稳 拟 南 芥 低温 ,高 盐 ,干旱 Dubouzet 等 (2003 ) 
SCOF -1 大 豆 拟 南 芥 低温 ,高 盐 , 干 时 Kim 等 (2001) 
5.5 提高 植物 抗 低温 能 力 的 途径 


5.5.1 抗 冻 锻 炼 


在 霜冻 到 来 之 前 ,缓慢 降低 温度 ,经 过 低温 锻炼 ,使 植物 逐渐 完成 适应 低温 的 一 系列 代谢 变 
化 : 膜 的 不 饱和 脂肪 酸 含量 增加 , 相 变温 度 降低 , 透 性 稳定 ,增强 抗 冻 能 力 。 
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b 低温 逆境 植物 生物 学 


5.5.2 化 学 调控 


用 植物 生长 调节 剂 处 理 植物 ,可 以 提高 植物 的 抗 逆 性 。 如 生长 延缓 剂 AMO — 1618 多效唑 
广泛 用 于 果树 ,使 其 无 化 ,促进 花芽 分 化 。 玉 米 .棉花 种 子 播种 前 用 福美 双 (TMTD) 处 理 ,可 提高 
抗 冷 性 。 叶 面 喷 施 2,4 -D 也 有 保护 作物 不 受 低温 危害 的 作用 。 同 时 这 些 生长 延缓 剂 能 抑制 赤 
协 素 的 合成 ,提高 树木 的 抗 寒 性 。 用 矮 壮 素 处 理 小 麦 水 稳 、 油 菜 等 可 以 提高 其 抗 寒 性 也 已 在 生 
产 上 应 用 。 


5.5.3 农业 措施 


除 选 育 抗 低温 能 力 强 的 品种 外 ,许多 农业 措施 也 能 在 一 定 程度 上 提高 植物 的 抗 冻 性 。 如 适时 
播种 .培土 . 增 施 磷 钾 肥 JECIG . 票 烟 . 冬 灌 、 盖 草地 膜 覆 盖 等 都 可 起 到 保护 植物 和 预防 冻害 的 作用 。 


5.5.4 转基因 技术 
通过 转基因 技术 等 现代 生物 技术 培育 抗 低温 能 力 强 的 植物 新 品种 ( 系 ) 。 
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- 低温 胁迫 对 植物 的 光合 机 构 产 生 哪些 影响 ? 

- 植物 抗 低温 胁迫 的 生理 机 制 是 什么 ? 

. 试 述 低温 胁迫 下 植物 体内 积累 的 渗透 调节 物质 的 种 类 以 及 它们 的 特点 和 生理 作用 。 
. 如 何 通 过 基因 工程 的 手段 提高 植物 的 抗 低温 能 力 ? 

. 简 述 膜 脂 脂肪 酸 含量 与 植物 抗 冷 性 的 关系 及 研究 进展 。 
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6.1 植物 对 温度 反应 类 型 


由 高 温 引起 植物 的 伤害 称 为 热 害 (heat injury ) ,而 植物 对 高 温 胁迫 的 适应 则 称 为 抗 热 性 
(heat resistance) 。 但 热 害 的 温度 很 难 界 定 ,因为 不 同 种 类 的 植物 对 高 温 的 忍耐 程度 有 很 大 差异 。 
根据 不 同 植物 对 温度 的 反应 ,可 分 如 下 几 类 : 

(1) 喜 冷 植物 ” 某 些 藻 类 ,细菌 和 真菌 ,生长 温度 0 "C EL E , 当 温 度 在 15 ~20 以 上 即 受 高 
温 伤害 。 

(2) 中 生 植物 ”水生 和 阴 生 的 高 等 植物 `. 地 衣 和 昔 芯 等 ,生长 温度 为 11 ~307 ,超过 35 “CH 
会 受伤 。 

(3) 喜 温 植物 ”有些 植物 在 45 % 以 上 就 受伤 害 , 称 为 适度 喜 温 植物 ,如 陆 生 高 等 植物 . 某 些 
隐 花 植物 ;有 些 植物 则 在 65 ~ 110 CRA SLAF , 称 为 极度 喜 温 植物 ,如 蓝 绿 藻 .真菌 等 。 

发 生 热 害 的 温度 和 作用 时 间 有 关 , 即 可 忍耐 的 高 温和 暴露 的 时 间 成 反比 ,暴露 时 间 越 短 , 植 
物 可 忍耐 的 温度 越 高 。 


6.2 热 胁迫 对 植物 形态 结构 的 影响 


6.2.1 外 部 形态 变化 


植物 受 高 温 伤 害 后 会 出 现 各 种 症状 :树干 (特别 是 向 阳 部 分 ) 和 干燥 、 裂 开 ,如 澳大利亚 的 许多 
多 年 生 树 干 的 树 皮 出 现 干裂 及 脱落 ; 叶 扁 化 ,簇生 ;叶片 出 现 死 斑 ,叶片 变 褐 、 变 黄 \、 叶 尖 坏 痊 ; 鲜 
果 ( 如 葡萄 、 番 苘 等 ) 烧伤, 后 来 受伤 处 与 健康 处 之 间 形 成 木 栓 , 有 时 甚至 整个 果实 死亡 ;出 现 雄 
性 不 育 ,花序 或 子 房 脱落 等 异常 现象 。 


6.2.2 内 部 结构 的 变化 


在 许多 植物 中 ,在 小 孢子 发 生 时 期 对 高 温 最 敏感 ,如 菜豆 (开花 前 6 ~8 d) .花生 (开花 前 
3 ~6 d) .番茄 (开花 前 7 - 15 d) ,此 时 章 受 热 胁迫 会 造成 雄性 不 育 。 研 究 表明 ,雄性 不 育 番 茄 小 
孢子 发 生 比 大 邦 子 发 生 和 开花 后 对 高 温 更 敏感 。 小 麦 单 核 期 花药 中 小 孢子 和 绒 秸 层 细胞 对 高 温 
(45 °C ) 最 敏感 ,处 理 仅 10 min 就 可 引起 细胞 内 线粒体 等 细胞 内 膜 系统 破裂 或 破碎 ,而 花药 表皮 
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内 壁 和 中 层 需 高 温 处 理 30 min 才能 发 生 相 同 的 超 微 结构 变化 , 随 着 小 孢子 的 发 育 ,其 对 高 温 的 敏 
感性 下 降 ,发 生 相 似 变化 的 高 温 处 理 时 间 为 30 min ( 章 建新 等 ,2000) 。 热 激 对 小 孢子 发 生 的 影响 
主要 表现 在 影响 其 发 育 能 力 ,不 良 的 花粉 开裂 导致 雄性 不 育 。 在 未 受 胁迫 的 花药 中 ,花粉 粒 圆 ， 
着 色 好 , 且 正 常 开裂 。 持 续 热 激 下 ,花药 路 咏 完 整 ,阻止 花药 开裂 ( 王 义 菊 ,2005 ) 。 


6.2.3 细胞 超 微 结 构 的 变化 


高 温 胁 迫 除了 影响 植物 形态 和 内 部 的 组 织 器 官 结构 外 ,还 会 影响 到 植物 细胞 各 种 超 微 结构 。 
耐 热 品种 在 高 温 下 叶肉 细胞 的 结构 基本 保持 正常 状态 和 完整 性 ,叶绿体 .线粒体 结构 正常 ,而 感 
热 品种 在 高 温 下 叶肉 细胞 的 超 微 结构 发 生 了 明显 的 变化 ,叶绿体 趋 于 变 圆 ,叶绿体 膜 出 现 不 同 程 
度 的 断裂 解体 ,类 说 体 片 层 松 散 ,严重 时 完全 破裂 , 基 粒 类 宫 体 松散 ,基质 外 流 , 核 膜 、 核 仁 、 核 质 
出 现 不 同 程度 的 破坏 ,特别 是 核 仁 逐渐 消失 , 核 内 聚集 很 多 染色 较 深 的 纤维 状 颗 粒 , 而 线粒体 结 
构 没 有 明显 的 变化 ( 苗 琛 等 ,1996 ,1994; 欧 祖 兰 和 曹 福 亮 ,2008)。 在 所 有 植物 细胞 的 功能 中 , 叶 
绿 体 的 光合 活性 被 认为 是 对 高 温 最 敏感 的 过 程 之 一 。 高 温 对 光合 作用 光 反应 的 影响 主要 表现 在 
对 PSI 和 类 圳 体 膜 的 影响 。 研 究 表 明 高 温 胁 迫 可 导致 PSI 反应 中 心 的 破坏 ,抑制 激发 能 从 天 线 
色素 蛋白 到 PSI 反应 中 心 的 传递 ,并 导致 激发 能 更 多 的 由 PSI 向 PST iui (Sui 46,2007), A 
梅 等 (2004) 以 番茄 耐 热 品种 02276 和 感 热 品种 L402 为 试 材 ,观察 其 在 高 温 下 叶绿体 的 变化 情 
况 。 结 果 表 明 ,高 温 胁迫 破坏 番茄 叶肉 细胞 叶绿体 被 膜 和 类 襄 体 系统 正常 的 超 微 结 构 。 在 高 温 
胁迫 下 ,从 叶绿体 的 形状 .类 宫 体 系统 结构 .叶绿体 被 膜 和 常温 下 的 恢复 的 表现 进行 比较 ,发 现 耐 
热 的 02276 的 表现 好 于 感 热 的 L402( 图 6 -1) 。 说 明 番茄 品种 耐 热 性 在 细胞 学 上 存在 明显 差异 ， 
高 温 胁迫 下 叶绿体 的 形态 变化 可 以 作为 在 细胞 水 平 上 评价 其 耐 热 性 的 重要 参考 指标 。 





<1 : - | Vati Lar Ti u a je : 
JR H E Grana lamellae) ai Ej E (Chloroplast envelope) «we 253 tk Hr Ez (Thylakoid) 

(a) 品 种 02276 叶肉 细胞 的 叶绿体 ,对 照 , x 15 000; (b) 品种 02276 高 温 (40 CT ) 处 理 4h 后 叶肉 细胞 的 叶绿体 结 
构 , x15 000;(e) 品 种 02276 ,高 温 处 理 8 h 后 叶肉 细胞 的 叶绿体 结构 , x20 000;(d) 品 种 02276 常温 (28 © ) REF EE 
复 24h 后 叶肉 细胞 叶绿体 的 结构 , x 15 000;(e) 品 种 1402 叶肉 细胞 的 叶绿体 ,对 照 , x 15 000;(f) 品 种 1402 ,高温 


(40 *C ) 处 理 4h 后 叶肉 细胞 的 叶绿体 结构 , x 15 000; (g) 品种 L402 高 温 处 理 8 h 后 叶肉 细胞 的 叶绿体 结构 , x20 000; 
(hb) 品种 1402, 常 温 (28 "C ) 恢 复 24 h 后 叶肉 细胞 的 叶绿体 结构 , x15 000。( 引 自 王 冬 梅 等 ,2004) 
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6.3 热 胁 迫 对 植物 生理 生化 的 影响 


6.3.1 光合 作用 


研究 表明 高 温 胁迫 能 够 抑制 卡尔 文 循环 ,高 温 胁迫 时 核 酮 糖 -1,5 - 二 磷酸 羧 化 /加 氧 酶 
( Rubisco) 活性 受热 不 稳定 ,而且 Rubisco 活性 受 抑制 是 与 光 抑 制 紧密 相连 的 ,而 且 高 漫 胁迫 时 ， 
光合 速率 下 降 趋 势 和 Rubisco 活性 下 降 趋势 相同 。 因 此 高 温 抑制 卡尔 文 循环 的 最 初 位 点 可 能 是 
Rubisco, 5 PST ABE, PST 表现 出 更 强 的 耐 热 性 ,可 能 PSI 对 高 温 不 敏感 (Boucher 和 Carpentier, 
1993 ; Havaux 等 ,1996 ) 。 

(1) 热 胁 迫 对 植物 PSI 的 影响 

PSI 是 高 温 胁 迫 的 初始 位 点 ,在 高 温 胁 迫 下 PSI 的 功能 最 先 受到 伤害 。 类 讲 体 膜 上 光 系 统 
卫 主 要 由 天 线 复 合体 反应 中 心 复 合体 和 放 氧 复合 体 等 亚 单位 组 成 。 热 胁迫 能 够 影响 PSI 的 天 
线 系统 MARS AA PSI 反 应 中 心 。 

PSI 的 外 周 天 线 LHCI 是 一 类 结构 相似 .由 核 基 因 编 码 的 蛋白 与 色素 所 形成 的 色素 蛋白 复 
合体 家 族 (LHCB ) ,主要 由 六 种 色素 蛋白 复合 体 LHCB1 , LHCB2, LHCB3, LHCB4 , LHCBS 和 
LHCB6 组 成 ,由 LHCB1 ,LHCB2 ,LHCB3 组 成 的 LHCIb 主要 以 三 聚 体形 式 存在 ,一般 也 称 为 主 外 
周 天 线 ,包含 了 光 系 统 正 中 大 约 60% 的 叶绿素 (Chl) 分 子 , 另 外 三 个 次 外 周 天 线 LHCBA( CP29 或 
LHC [Į a) LHCBS(CP26 3$ LHC II c) 、 LHCB6(CP24 x, LHC II d) 主要 以 单 体形 式 存 在 ,分 别 包含 
TURE TI PKA 3% ~5% 85 Chl 分 子 。LHCI 作 为 光 系 统 I 工 最 外 围 接 收 光 能 的 触角 , 它 所 包 
含 的 色素 分 子 是 最 丰富 的 ,有 Cha Chb 以 及 类 胡 葛 卜 素 分 子 。 在 对 天 线 系统 的 研究 中 ,已 有 实 
验 显示 高 温 导 致 吏 豆 捕 光 天 线 构 象 发 生变 化 ,增加 了 磷酸 化 的 LHC 数量, 并且 促使 磷酸 化 的 
LHCII 从 堆 吉 区 向 非 堆 埃 区 迁移 ,同时 商 温 还 会 影响 与 基 粒 区 相连 的 LHC ID 的 捕 光 机 制 
( Mohanty 等 ,2002)。 高 温 可 以 导致 PS 反应 中 心 的 外 周 天 线 磷酸 化 ,天 线 构象 发 生 改 变 , 并 与 
PS 反应 中 心 分 离 (Srivastava 等 ,1997)。 对 类 守 体 膜 多 肽 组 分 分 析 表 明 ,高 光 胁 迫使 属于 PST 
捕 光 色素 蛋白 复合 体 的 27 x 10° .25 x10’ 蛋白 含量 在 两 个 亚 种 中 都 降低 ,其 中 25 x 10 蛋白 含量 
降幅 最 大 。 辛 越 勇 等 (2000) 在 研究 高 光 胁 迫 对 耐 光 抑 制 水 稻 粳 亚 种 和 光 抑 制 敏感 水 稻 籼 亚 种 
光合 系统 的 影响 中 发 现 ,与 粳稻 相 比 ,高 光 胁 人 迫 几 乎 使 籼稻 的 PSEI 捕 光 色 素 蛋 白 复 合体 的 三 聚 
体 解 体 ,PSE 捕 光 色素 蛋白 复合 体 单 体 含量 增加 。 另 外 高 温 引 起 状态 转换 过 程 中 , 光 吸 收 截面 的 
变化 也 涉及 天 线 色素 蛋白 复合 体 的 脱离 ,以 及 在 两 个 光 系 统 之 间 的 迁移 。 

光合 放 氧 是 高 等 植物 和 药 类 PSI 特有 的 功能 (Wild 和 Ball ,1997 ) . && JECT-TE JV hte HE HL 
氧 反应 ,高 温 处 理 后 锰 复 从 PS IE 反应 中 心 复 合体 中 释放 ,导致 PRI 放 氧 活性 的 丧失 (Nash 等 ， 
1985). RY Sib ,在 高 等 植物 中 另 有 相对 分 子 质量 为 33 x 10° .23 x 10° 和 17 x10 的 三 个 外 
周 蛋 白 结合 于 PSI BER M ,维持 PSI 的 放 氧 活性 (Seidler,1996) 。 高 温 下 ,PSI 放 氧 活性 受 抑 制 
(Coca 等 ,1996) 。Enami 等 (1994 ) 在 研究 高 温 对 菠菜 放 氧 复合 体 的 影响 时 发 现 ,高 温 胁迫 首先 
引起 PSI Gi ENA) 33 x 10° 蛋白 的 释放 ,然后 锰 原 子 释 放 , 放 氧 活 性 丧失 , 据 此 他 认为 33 x 
10 蛋白 释放 是 放 氧 复合 体 失 活 的 主要 原因 。Yamane 等 (1998 ) 还 提出 了 高 温 胁 迫 下 菠菜 PST 
的 降解 过 程 模式 :高 温 胁 迫使 PSI 复合 体 降 解 至 少 要 经 过 两 个 中 间 类 型 , 鳃 稳定 33 x10 蛋白 从 
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PSEI 复 合体 中 释放 或 松散 地 与 PS 结合 , 光 下 放 氧 变 的 不 稳定 , 当 温 度 恢复 到 适 温 ,33 x 10 和 蛋 
白 重新 与 PS 放 氧 复合 体 结合 ,PSI 表现 出 稳定 的 放 氧 活性 。 这 个 过 程 是 可 道 的 ,但 如 果 用 更 
高 的 温度 处 理 ,PSI 完全 失 活 ,即使 在 25 名 下 也 不 能 恢复 活性 。 一 旦 高 温 导致 PSI MARA 
失 活 ,光合 线性 电子 传递 势必 会 受到 抑制 ( 周 海 燕 等 ,2006)。 线 性 电子 传递 降低 不 仅 导致 光合 
速率 下 降 ,而 且 还 可 能 导致 跨 类 歧 体 膜 质 子 梯度 的 降低 ,而 跨 类 襄 体 膜 质 子 梯度 与 植物 的 光 破坏 
防御 机 制 密 切 相 关 ( Demmig 和 Adams ,1992 ) 。 
.一 些 研究 表明 高 温 胁迫 可 导致 PSI 反 应 中 心 的 破坏 ,抑制 激发 能 从 天 线 色素 蛋白 到 PSI 

应 中 心 的 传递 ,并 可 导致 激发 能 更 多 的 由 PS 向 PSI 的 满洲 等 (Schreiber 和 Armond, 1978) 。 
PS [I 的 反应 中 心 , 同 水 的 裂解 系统 一 样 是 蓝 细菌 热 胁 迫 的 主要 损伤 位 点 (Inoue 等 ,2000;2001 ) 。 
Lavergne( 1974) 发 现 植物 体内 有 一 部 分 PS 正 反 应 中 心 不 能 有 效 还 原 电 子 受 体 QB, 称 之 为 
PSI QB - 非 还 原 中 心 , 也 叫 无 活性 中 心 ;而 正常 的 PSI 反应 中 心 为 有 活性 中 心 。Chylla 和 Whit- 
marsh( 1989) 证实 了 PS 开 无 活性 中 心 在 活体 内 的 存在 。 两 类 反应 中 心 在 结构 功能 和 叶绿体 内 
的 定位 有 明显 不 同 :一 类 同 较 大 的 天 线 色 素 蛋 白 复 合体 相 联系 ,位 于 基 粒 类 赛 体 膜 ,能 还 原 QB, 
将 电子 传递 到 质 体 醒 ; 另 一 类 同 较 小 的 天 线 色 素 蛋白 复合 体 相 联系 , 位 于 间 质 片 层 膜 ,不 能 还 原 
QB ,不 能 将 电子 传递 到 质 柄 (Govindjee ,1990; Ort 和 Whitmarsh ,1990) 。 前 者 是 有 功能 的 反应 中 
心 , 后 者 为 失 活 的 反应 中 心 , 失 活 中 心 被 认为 是 有 功能 反应 中 心 的 前 体 。 高 温 胁迫 可 导致 PSI 
有 活性 中 心 向 无 活性 中 心 的 转化 (Cao 和 Govinjee , 1990) ,这 种 转化 可 区 分 为 直接 和 间接 作用 两 
个 过 程 ,间接 作用 的 原因 可 能 是 由 于 高 温 胁 迫 激 活 了 类 圳 体 膜 上 的 脂肪 酶 ,使 富 含 不 饱和 脂肪 酸 
EA) 216 38 Dc RS BE ,形成 游离 的 不 饱和 脂肪 酸 ,从 而 钝 化 反应 中 心 ( 温 晓 刚 等 ,1996) 。PSI 失 活 
的 反应 中 心 可 以 耗 散 过 剩 的 激发 能 ,保护 相 邻 而 又 相连 接 的 反应 中 心 免 遭 强 光 破 坏 (Oquist 等 ， 
1992 ; Krause 等 ,1988 ) 。 许 大 全 (1999) 认为 PS 反应 中 心 的 可 道 失 活 很 可 能 是 一 种 重要 的 耗 散 
机 制 ,这 种 耗 散 机 制 可 能 与 天 线 复合 物 从 PS 反应 中 心 脱落 ,D1 蛋白 的 磷酸 化 及 去 磷酸 化 ,以 及 
PST 复合 物 单 体 与 双 体 的 相互 转变 有 关 ( Aro 等 ,1992)。 高 温 胁 迫 下 热 锯 炼 甘蓝 幼苗 的 Fv、qP 
和 PSI 均 明显 高 于 对 照 ,qNs 明显 降低 ,以 维持 较 高 的 高 能 态 狂 灭 ( qNf) 耗 散 过 剩 激发 能 ,保护 
PS 了 [反应 中 心 不 受 破坏 ( 付 振 书 等 ,2004)。 关 于 失 活 的 PSI 反应 中 心 的 具体 耗 散 机 制 仍 不 清 
楚 , 可 能 涉及 反应 中 心 电 荷 分 离 后 的 重新 组 合 或 围绕 PSI 的 循环 电子 流 ( Chow ,1994) 。 

高 温 胁迫 下 ,光合 线性 电子 传递 受 抑制 ,QA 还 原 程度 降低 (Bukhov 等 ,2000) ,并 伴随 PSI 受 
损 , 造 成 不 可 逆 的 光 抑 制 。 严 重 高 温 胁 迫 下 ,QA 到 QB 的 电子 传递 被 阻 断 。 有 研究 者 提出 次 级 
醒 受 体 QB 是 光合 失 活 的 主要 位 点 ( Gong 和 Ohad, 1991) 。 在 37 ~43 所 范围 内 , 随 温度 升 高 QA 
还 原 程度 和 还 原 速率 增 大 ,QA 一 QB 的 电子 传递 受到 抑制 ,高 温 胁 迫 伤 害 了 PST 受 体 库 , 而 PSI 
供 体 侧 未 受到 影响 , 当 温度 达到 46 Cat PS 了 供 体 侧 受 到 伤害 (陈锋 等 ,2006)。 许 多 学 者 认为 
PST 放 氧 复合 物 比 其 受 体 端 对 高 温 更 敏感 (Pavel 和 Esa, 1999), Lu 等 (2000) 研 究 认 为 PSI 天 
线 的 激发 能 捕获 对 高 温 最 敏感 ,次 之 是 PS TE 的 放 氧 复合 物 ,最 后 是 PS E 受 体 端的 电子 传递 。 

(2) 高 温 胁 迫 下 的 光 破 坏 防御 机 制 

高 温 胁迫 下 ,植物 叶片 所 利用 的 光 能 只 占 光合 器 官 所 吸收 光 能 的 一 部 分 ,过剩 的 激发 能 如 果 
不 能 被 及 时 地 耗 散 掉 ,就 会 导致 光 抑 制 甚 至 损伤 光合 机 构 (Asada 和 Takahashi,1987) 。 植 物 在 长 
期 的 进化 中 形成 了 一 整套 耗 散 过 剩 光 能 的 有 效 机 制 ,用 以 防御 过 剩 光 能 对 光合 机 构 的 破坏 。 在 
植物 体内 ,多 种 能 量 耗 散 机 制 往往 是 共存 的 。 植 物 叶 片 捕获 光 能 后 ,主要 有 三 条 相互 竞争 的 出 
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路 ,光化学 反应 .荧光 发 射 和 非 辐 射 能 量 耗 散 NPQ( 其 中 热 耗 散 起 主要 作用 ) ,这 三 条 途径 相互 竞 
争 ,任何 一 条 途径 减 慢 其 他 两 条 途径 就 会 增加 (Krause 和 Weis,1991 ) 。Demmig-Adams(1990 ) iA 
为 热 耗 散 有 两 种 模式 ,一 种 依赖 叶 黄 素 循环 ,被 DTT 所 抑制 ,定位 于 天 线 色素 复合 物 ; 另 一 种 不 
依赖 叶 黄 素 循 环 , 不 被 DTT 所 抑制 ,定位 于 PSI 反应 中 心 ,这 两 种 热 耗 散 方式 都 以 类 宫 体 膜 ApH 
的 建立 为 前 提 。 忠 叶 黄 素 循 环 , 叶 黄 素 循环 是 耗 散 过 剩 光 能 的 重要 方式 , 它 包 含 三 种 组 分 : 紫 黄 
质 (V) .花药 黄 质 (A) 和 玉米 黄 质 (Z) ,在 抗坏血酸 存在 的 条 件 下 ,V 经 脱 环 化 分 别 形成 A 和 了 Z， 
而 Z 3| V 的 转化 需要 氧气 和 NADPH。 两 个 反应 的 关键 酶 分 别 为 紫 黄 质 脱 环 氧化 酶 (VDE) 和 玉 
米黄 质 环 氧化 酶 (三 ) 。 在 低温 胁迫 下 , 叶 黄 素 循 环 能 够 耗 散 过 剩 光 能 ,对 光 系 统 就 有 一 定 的 保 
护 作 用 ,那么 在 高 温 胁 迫 下 , 叶 黄 素 循 环 是 否 也 能 起 到 同样 的 保护 作用 呢 ? Havaux 等 (1996 ) 用 
中 度 高 温 (35 °C ) RBXE CS AS SE ( Solanum tuberosum) 的 叶片 ,发 现 紫 黄 质 与 PSI 天线 复合 物 发 生 分 
离 后 ,游离 于 类 讨 体 膜 的 基质 中 ,同时 紫 黄 质 去 环 氧化 的 能 力 增强 ,PSI 的 热 稳定 性 增加 ,这 种 对 
温度 的 快速 适应 与 叶 黄 素 循环 中 的 玉米 黄 质 的 积累 有 关 。Varadi (1994) 也 发 现 抗 落 去 净 ( 除 
草 剂 ) 的 突变 体 因 叶 黄 率 循环 的 活性 遭 到 破坏 ,其 对 热 胁 迫 比 野生 型 更 敏感 。 所 以 ,中 度 高 温 下 
PS TI 的 热 稳定 性 与 叶 黄 素 循 环 的 增强 有 密切 的 关系 。 另 有 研究 表明 高 温 导致 类 宫 体 膜 流 动 性 增 
强 ,严重 时 会 破坏 类 赛 体 膜 ,但 玉米 黄 质 的 积累 可 以 降低 类 雷 体 膜 的 流动 性 , 叶 黄 素 循环 可 能 通 
过 影响 类 宫 体 膜 的 流动 性 ,间接 保护 光合 机 构 (Graszecki 和 Strzalka ,1991 ; Havaux 和 Gruszecki, 
1993 ; Havaux ,1998 ) 。 根 据 暗 恢复 速度 的 快慢 ,人 们 将 NPQ 分 为 三 种 组 分 ,qE 是 依赖 跨 类 宫 体 
膜 ApH 的 高 能 态 狂 灭 ,被 尼日利亚 菌 素 所 抑制 ,qE 一 般 在 一 分 钟 内 恢复 , 称 为 快 组 分 ;qT 主要 
是 状态 转换 独 灭 ,被 氢化 物 所 抑制 ,一 般 在 5 min 内 恢复 , 称 为 中 间 组 分 。dqL 主要 与 同 叶 黄 素 循 
环 相 联 系 的 非 光 化 学 辐射 热 耗 散 及 可 能 的 光 破 坏 有 关 , 一 般 在 几 小 时 或 更 长 时 间 才 能 恢复 , 称 为 
慢 组 分 。qE 在 非 光 化 学 狂 灭 中 起 重要 作用 ,其 耗 散 位 点 在 天 线 上 ,是 对 过 剩 激发 能 的 快速 响应 
机 制 。qT 对 强 光 的 光 破 坏 防御 作用 目前 仍 没有 形成 统一 认识 ,ql 包含 的 组 分 较 多 ,但 它 能 反映 
光合 机 构 受 到 光 抑 制 甚至 是 光 破 坏 的 程度 。 付 振 书 等 (2005 ) 在 研究 高 温 胁迫 下 耐 热 甘 蓝 能 量 
耗 散 时 认为 热 耗 散 的 增加 主要 是 与 叶 黄 素 循 环 有 关 的 快 相 组 分 的 增加 ;@) 水 一 水 循环 ,高温 胁迫 
造成 植物 伤害 的 本 质 之 一 是 膜 伤害 与 质 膜 透 性 的 增加 (Martineau 和 Specht,1979) 。 高 温 打 破 了 
细胞 内 超 氧 自由 基 (0: ) HAHA OH) AEC MDA) 的 产生 与 清除 间 的 平衡 ,造成 0; OH 
和 MDA 的 积累 ,使 植物 膜 上 类 脂 饱和 程度 下 降 ,引起 膜 蛋白 与 膜 内 脂 的 变化 ,从 而 使 质 膜 透 性 增 
大 ,电解 质 外 渗 量 增 大 ,进而 对 植物 造成 高 温 伤害 ( 彭 文博 等 ,1992; 陈 少 裕 ,1989)。 此 后 大 量 试 
验 表明 ,高温 下 细胞 膜 系统 的 稳定 性 与 植物 的 抗 热 性 呈正 相关 ( Martineau 和 Specht,1979; 陈 少 
裕 ,1989)。 为 了 防止 活性 氧 对 植物 造成 伤害 ,植物 体内 存在 酶 促 与 非 酶 促 两 大 清除 活性 氧 系统 。 
非 酶 类 抗 氧 化 物质 主要 有 抗坏血酸 、 谷 胶 甘 肽 、 类 黄酮 \ 类 胡萝卜 素 和 a - 生育 酚 等 。 还 存在 一 
些 清除 酶 类 ,主要 包括 超 氧 化 物 歧化 酶 (SOD ) .过 氧化 氢 酶 (CAT) .抗坏血酸 过 氧化 物 酶 (APX) 
与 谷 胶 甘 肽 还 原 酶 (CGR) 等 (Song 等 ,2005 ) ,这 些 抗 氧化 物质 能 够 及 时 清除 活性 氧 以 减轻 或 避免 
活性 氧 对 植物 所 造成 的 光 氧 化 破坏 (Noctor 和 Foyer,1998)。 活 性 氧 清除 系统 的 保护 作用 只 有 在 
保护 酶 及 抗 氧化 物质 的 协同 作用 下 ,通过 水 -水 循环 途径 实现 ( Halliwell ,1984) 。 

植物 体 中 存在 着 多 种 光 破 坏 防 御 机 制 ,不 同 的 耗 散 过 剩 激发 能 机 制 可 能 同时 存在 ,相互 协 
调 , 共 同 起 作用 。Demming-Adams 等 (1993 ) 用 CAP( 握 考 素 ,叶绿素 蛋白 合成 抑制 剂 ) 或 DIT 
(二 硫 苏 糖 醇 , 叶 黄 素 循环 抑制 剂 ) 分 别处 理 菠菜 叶片 , 强 光 诱 导 的 PS TL 光化学 效率 降低 ,在 弱 光 
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和 黑暗 条 件 下 又 逐渐 恢复 ;用 CAP + DTT 同时 处 理 , 造 成 PSI 光化学 效率 的 不 可 逆 下 降 , 在 DTT 
存在 下 ,抑制 了 依赖 叶 黄 素 循环 的 能 量 耗 散 , 蛋 白 的 周转 在 光化学 效率 的 恢复 过 程 中 可 能 起 主要 
作用 ;CAP 处 理 下 , 叶 黄 素 循 环 可 能 耗 散 过 剩 的 激发 能 ,对 光化学 效率 的 恢复 起 一 定 作用 ;在 强 光 
下 ,用 CAP + DTT 同时 处 理 , 另 一 种 能 量 耗 散 机 制 (不 依赖 于 叶 黄 素 循环 ) 加 强 ,由 于 其 荧光 参数 
Fo 增加 ,推测 可 能 是 PSI 反应 中 心 失 活 (包括 LHCI 与 PSI 反应 中 心 的 分 离 ) 耗 散 了 一 定 比 全 
的 激发 能 ,由 于 使 用 CAP 处 理 ,蛋白 质 的 合成 受到 抑制 ,因此 光化学 效率 的 恢复 是 不 可 逆 的 。 对 
缺乏 VDE 的 突变 体 (npql) 进行 研究 发 现 ,与 野生 型 相 比 , NPQ 减少 了 70% ( Havaux 和 Niyogi, 
1999 ; Gimore,2001) ,也 表明 叶 黄 素 循 环 受到 抑制 时 , 仍 有 其 他 形式 的 能 量 耗 散 机 制 存 在 。 因 此 ， 
在 植物 的 叶绿体 中 ,多 种 能 量 耗 散 机 制 往往 是 共存 的 。 


6.3.2 呼吸 作用 


植物 光合 作用 的 最 适 温度 一 般 都 低 于 呼吸 的 最 适 温度 ,在 生理 上 通常 把 光合 速率 与 呼吸 速 
率 相等 时 的 温度 称 为 温度 补偿 点 (temperature compensation point) ,如 果 植 物 处 于 温度 补偿 点 以 
上 的 较 高 温度 下 ,呼吸 作用 大 于 光合 作用 ,贮存 的 营养 物质 消耗 加 快 ,造成 饥 狐 ,如 高 温 持续 时 间 
较 长 则 会 导致 植物 死亡 。 高 温 使 植物 组 织 内 氧 分 压 降 低 ,使 无 所 呼吸 增强 ,积累 乙 醛 .乙醇 等 有 
毒物 质 ; 高 温 下 蛋白 质 分 解 大 于 合成 ,形成 大 量 游离 NH, 毒害 细胞 。 

研究 表明 ,高 温 胁迫 在 不 同 程度 上 降低 各 个 大 白菜 品种 的 呼吸 强度 , 耐 热 品种 的 呼吸 强度 明 
显 低 于 未 处 理 的 , 且 耐 热 品 种 降低 幅度 小 。 有 的 学 者 认为 高 温 胁 迫 下 植物 的 呼吸 作用 变化 呈 波 
动 性 。 呼 吸 作用 呈现 的 波动 性 的 原因 可 能 是 在 处 理 之 初 ,气孔 关闭 造成 呼吸 速率 下 降 , 随 后 由 于 
与 呼吸 有 关 的 酶 活性 随 温 度 的 上 升 而 增加 , 随 着 处 理 时 间 延 长 ,高 温 造 成 呼吸 系统 的 伤害 ,从 而 
导致 呼吸 速率 下 降 ( 欧 祖 兰 和 曹 福 亮 ,2008 ) 。 


6.3.3 腊 功 能 


Martireau 等 (1979 ) 认为 植物 在 高 温 逆境 下 造成 膜 透 性 的 增加 是 高 温 伤害 的 本 质 之 一 。 温 
度 逆 境 下 ,原初 反应 体现 在 生物 膜 系统 的 类 脂 分 子 热 相 变 上 。 高 温 主要 通过 影响 类 宫 体 的 物理 
化 学 性 质 和 组 织 结构 ,导致 细胞 膜 的 解体 和 细胞 组 分 的 降解 ,进而 对 植物 造成 高 温 损伤 。 当 温度 
升 高 时 ,蛋白 质 移动 幅度 加 大 ,生物 膜 结构 发 生变 化 ,构成 生物 膜 的 蛋白 质 与 脂 类 之 间 的 键 断裂 ， 
使 脂 类 脱离 膜 而 形成 一 些 液化 的 小 宫 泡 ,从 而 破坏 了 膜 的 结构 ,导致 膜 形 失 选 择 透 性 与 主动 吸收 
等 特性 。 膜 脂 液 化 程度 与 脂肪 酸 的 饱和 程度 有 关 , 饱 和 程度 越 高 越 不 易 液化 , 则 耐 热 性 越 强 。 如 
高 温 易 导致 叶绿体 类 夺 体 上 放 氧 蛋白 复合 体 (oxygen evolving complex,OEC ) 失 活 、.PSI 非 光化学 
荧光 增加 等 都 与 膜 伤害 有 关 。1978 年 ,Pearcy 研究 发 现 , 随 植 物 生长 环境 温度 的 提高 ,叶片 中 的 
膜 脂 脂肪 酸 饱 和 程度 增加 ,在 高 温 胁 迫 下 光合 作用 的 稳定 性 增强 ,此 后 膜 脂 饱 和 程度 与 植物 高 温 
抗 性 间 的 关系 受到 人 们 的 广泛 关注 。 许 多 研究 表明 ,高 温 下 类 嘻 体 膜 脂 饱和 程度 的 提高 能 够 增 
强 细 胞 膜 系统 的 稳定 性 ,从 而 有 利于 植物 抵抗 高 温 胁 迫 ( Santarius , 1975 ; Pete, 1986; Vijayan 和 
Browse ,2002) 。Berry 等 (1980) 研 究 认 为 高 温 对 光合 机 构 伤 害 的 原初 部 位 是 光 系 统 工 ,由 于 PSO 
中 一 些 重 要 的 色素 蛋白 复合 体 都 结合 在 叶绿体 的 类 吉 体 膜 上 ,高 温 引起 类 宫 体 膜 脂 组 成 或 结构 
的 变化 ,会 影响 到 PS 焉 的 功能 和 稳定 性 ,导致 其 光 能 转化 效率 降低 ( 孙 艳 等 ,2005; 汪 炳 良 等 ， 
2004), Raison 等 (1982 ) 的 研究 证 实 了 Pearcy 和 Berry 等 的 结论 。2000 4E, Murakami 等 通过 遗 
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传 修饰 使 转基因 烟草 中 编码 叶绿体 脂肪 酸 去 饱和 酶 的 基因 沉默 ,导致 类 赛 体 膜 脂 不 饱和 脂肪 酸 
水 平 下 降 , 比 野生 型 更 好 地 适应 高 温 ,表明 降低 膜 脂 不 饱和 脂肪 酸 含量 可 以 改善 高 温 条 件 下 植物 
的 光合 作用 和 生长 。Yang 等 (2002 ) 研究 发 现 , 热 胁迫 下 双 半 乳糖 甘油 二 酯 (digalactosyldiacylg- 
lycerol ,DGDG ) 能 够 稳定 菠菜 PSI 中 心 复合 物 ,其 机 理 可 能 是 DGDG 抑制 33kDa 蛋白 从 中 心 复合 
Py PET. Sato 等 (2003 ) 用 一 种 缺失 SQDG 的 Chlamydomonas reinhardtii 突变 体 为 材料 ,发 现 硫 代 
FRE He H hA ( sulfoquinovosyldiacylglycerol , SQDG ) [n] PS II 复合 体 相 结合 维持 其 正常 构象 ， 
提高 热 胁迫 下 PSI AAW EH, HAAR TRS PST 失 活 的 恢复 。 然 而 ,Gombos 等 
(1994) 和 Moon 等 (1995 ) 研 究 认 为 膜 脂 脂 肪 酸 饱 和 程度 的 提高 并 没有 改变 植物 适应 高 漫 胁迫 的 
能力。 因此 ,高 温 胁迫 下 膜 脂 脂肪 酸 饱和 程度 与 光合 机 构 稳定 性 的 关系 有 待 进一步 证 明 。 


6.3.4 酶 及 和 蛋白质 


由 于 维持 和 蛋白质 空 s 间 构 型 的 氢 键 和 琉 水 键 的 键 能 较 低 ， 因此 高 温 易 使 上 述 键 断裂 ,破坏 蛋白 
质 的 空间 构 型 ,失去 二 .三 级 结构 ,使 蛋白 质 分 子 展开 ,失去 原 有 生理 活性 。 蛋 白质 的 变性 最 初 是 
可 逆 的 ,但 在 持续 高 温 作 用 下 很 快 能 转变 为 不 可 逆 的 凝聚 状态 :高 温 使 细胞 产生 自 溶 的 水 解 酶 类 
或 溶 酶 体 破裂 放出 的 水 解 酶 类 均 能 使 蛋白 质 分 解 ;高 温 下 氧化 磷酸 化 解 耦 联 ,ATP 减少 ,使 蛋白 
质 合成 受阻 ;高 温 破坏 了 核糖 体 与 核酸 的 生物 活性 。 因 此 ,高温 下 不 仅 蛋 白质 含量 下 降 ,而 且 还 
会 引起 激素 代谢 及 其 他 代谢 紊乱 ,导致 生长 不 良 或 引起 伤害 。Law 和 Crafts-Brandner( 1999 ) 也 曾 
观测 到 ,高 温 胁迫 时 ,光合 速率 下 降 趋势 和 Rubisco 活性 下 降 趋 势 相 同 。 据 此 认为 高 温 抑 制 卡尔 
文 循环 的 最 初 位 点 为 Rubisco。Rubisco 的 活化 是 由 Rubisco 活化 酶 (activase ) 催化 的 (Salvucci 和 
Ögren ,1996) ,高 温 下 Rubisco 活化 酶 更 容易 失 活 (Eckardt 和 Portis ,1997) 。Weis(1981) 以 菠菜 离 
体 叶绿体 和 完整 植株 为 材料 ,研究 了 高 温 胁迫 对 Rubisco 活性 的 影响 ,他 发 现 光 下 Rubisco 活性 
受热 不 稳定 ,而 且 Rubisco 活性 受 抑制 是 与 光 抑 制 紧密 相连 。Rubisco 的 活化 是 由 Rubisco 活化 
酶 催化 (Salvucci 等 ,1996 ) ,高 温 下 Rubisco 活化 酶 更 容易 失 活 (Eckhardt ,1997) ,中 度 热 胁迫 导致 
Rubisco 活性 受 换 制 ,是 由 于 热 胁 迫 抑制 了 Rubisco 活化 酶 各 亚 基 之 间 的 相互 作用 导致 Rubisco 
活化 酶 高 温 下 失 活 或 者 Rubisco 活化 酶 与 Rubisco 之 间 的 相互 作用 受到 抑制 所 致 ( Feller 等 ， 
1998 ;Law 和 Crafts-Brandner,1999) , 


6.4 植物 对 高 温 的 形态 适应 


6.4.1 物候 学 


温度 能 够 影响 植物 的 物候 期 ,温度 升 高 ,物候 期 提前 ,温度 降低 ,物候 期 明显 推迟 。 用 温度 处 
理 室 自 动 控 温 系 统 分别 对 植株 进行 昼 间 35 % 亚 高 温 处 理 , 研 究 不 同 生育 期 开始 的 亚 高 温 处 理 对 
番茄 植株 物候 期 .果实 产量 与 品质 的 影响 发 现在 番茄 不 同 生育 期 进行 骨 间 35 和 亚 高 温 处 理 , 植 
株 的 物候 期 提前 ,生育 期 缩短 ( 张 洁 等 ,2007) 。 


6.4.2 形态 学 适应 


高 温 胁迫 下 ,植物 的 外 部 形态 往往 发 生 反常 的 变化 ,从 而 影响 植物 的 正常 生长 发 育 。 一 些 耐 
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热 植物 品种 形态 往往 与 不 而 热 品种 有 所 不 同 。 例 如 ,在 高 温 胁迫 中 葛 卜 耐 热 品种 的 叶 型 为 板 叶 ， 
叶 面积 大 . 叶 厚 . 叶 色 深 绿 、 功 能 叶 多 。 高 温 胁迫 下 ,与 萝卜 感 热 品种 比较 ,萝卜 耐 热 品种 的 叶 表 
皮 气 孔 密度 大 ,体积 小 . 开 度 小 ;叶肉 细胞 排列 紧密 ,很 少 出 现 质 壁 分 离 ; 叶 柄 维 管束 总 面积 大 , 具 
有 发 达 的 形成 层 及 厚 壁 组 织 。 这 些 结构 特点 与 保持 水 分 、 免 受 高 温 失 水 伤害 的 生理 功能 相 适应 。 


菜豆 在 高 温 条 件 下 ,花粉 总 粒 数 增加 ; 而 不 耐 热 品种 较 耐 热 品 种 畸形 花粉 增加 ( 刘 艳 鸣 等 ， 
2002 ) 。 


6.5 植物 对 热 胁迫 的 生理 生化 适应 


6. 5.1 提高 膜 的 耐 热 性 


高 温 对 植物 造成 的 伤害 主要 是 使 膜 相 改变 ,结合 在 膜 上 的 酶 系统 受到 破坏 ,积累 一 些 有 毒 的 
中 间 产 物 ,使 植物 中 毒 。 氧 化 磷酸 化 解 耦 联 后 ,能量 主要 以 热能 形式 放出 ,很 少 储存 于 高 能 磷酸 
键 中 ,有 机 体 的 内 能 降低 ,从 而 使 正常 的 生理 过 程 受阻 。 植 物 对 高 温 的 适应 主要 体现 在 类 赛 体 膜 
重要 成 分 的 改变 ,包括 脂 类 成 分 的 适应 变化 。 在 热 适 应 期 间 ,植物 可 能 通过 提高 膜 脂 饱和 度 保 持 
其 固有 的 膜 结构 和 功能 。 相 对 饱和 的 脂 类 在 提高 温度 时 显著 降低 类 周 体 膜 的 流动 性 ,因此 保持 
了 良好 的 在 光合 系统 之 间 的 电子 携带 侧 向 运转 。 在 活体 中 ,具有 膜 脂 类 基质 的 叶 黄 素 一 循环 色 
素 的 反应 已 被 一 系列 的 实验 所 证 实 ( 宋 春雨 等 ,2002)。Havaux 等 (1996 ) 用 中 度 高 温 (35 7C) 处 
Fi $B ( Solanum tuberosum) 的 叶片 ,发现 紫 黄 质 与 PSI 天线 复合 物 发 生 分 离 后 ,游离 于 类 识 体 
膜 的 基质 中 ,同时 紫 黄 质 去 环 氧化 的 能 力 增强 ,PSI 的 热 稳 定性 增加 ,这 种 对 温度 的 快速 适应 与 
叶 黄 素 循环 中 的 玉米 黄 质 的 积累 有 关 。 中 度 高 温 下 PSI 的 热 稳定 性 与 叶 黄 素 循环 的 增强 有 密 
切 的 关系 。 另 有 研究 表明 高 温 导 致 类 宫 体 膜 流 动 性 增强 ,严重 时 会 破坏 类 赛 体 膜 ,但 玉米 黄 质 的 
积累 可 以 降低 类 圳 体 膜 的 流动 性 , 叶 黄 素 循 环 可 能 通过 影响 类 宫 体 膜 的 流动 性 ,间接 保护 光合 机 
Fj ( Havaux 和 Gruszecki ,1993 ; Havaux ,1998 ) 。 


6.5.2 通过 改变 燕 腾 作用 提高 耐 热 性 


蒸腾 强度 在 高 温 条 件 下 升 高 幅度 及 其 在 不 同时 段 的 变化 与 品种 的 抗 热 性 成 正 相 关 , 抗 热 品 
种 具有 较 高 的 蒸腾 速率 ,这 可 能 成 为 植物 抗 热 性 鉴定 指标 之 一 。 研 究 表明 ,在 常温 下 芹菜 抗 热 品 
种 的 日 均 蒸 腾 率 近 于 或 低 于 热 敏 型 品种 的 ,但 当 气 温 升 高 到 相应 的 胁迫 高 温 时 ,芹菜 抗 热 品 种 意 
大 利 夏 芹 和 上 农 一 号 日 均 蒸腾 率 分 别 增长 212% 和 120% ,而 热 敏 型 的 黄 心 芹 和 白 杆 芹 的 增长 率 
仅 分 别 为 50% 和 51%5( 图 6-2)。 说 明 在 胁迫 高 温 下 抗 热 型 品种 蒸腾 率 增长 速度 明显 大 于 热 敏 
型 的 ( 金 新 文 和 沈 征 言 ,1999 ) 。 

王 光 焰 等 (1999 ) 研究 表明 ,菜豆 抗 热 品 种 的 气孔 密度 显著 大 于 不 抗 热 品种 , 抗 热 品 种 的 东 
腾 强 度 大 是 由 于 其 气孔 密度 和 气孔 开 度 都 大 于 不 抗 热 品种 所 致 。 抗 热 品 种 能 在 高 温 下 维持 较 长 
时 间 较 低 的 气孔 阻抗 ,说 明 抗 热 品种 的 水 分 状况 较 好 ,根系 吸水 能 力 强 ,或 者 说 根系 受 高 温 的 影 
响 更 小 。 而 不 同 菜豆 品种 的 叶片 气孔 阻抗 差异 的 原因 很 可 能 是 其 根系 生理 活性 强 弱 的 外 在 表现 
( 王 光 炊 等 ,1999 ) 。 

高 温 胁 迫 时 ,增加 蒸腾 能 加 速 植物 对 水 分 .矿物 质 的 吸收 和 气体 交换 ,降低 叶片 温度 ,但 随 着 


205 


CREEL LUELEs 


N WwW RB 
e © e 
© © © 


S 
高 温 下 增长 率 9/% 








平均 蒸腾 率 /mg.cm-2.h1 


0 
BAAR LR-S RF 白 杆 芹 
EB 常温 高 温 [ ] 高 温 下 增长 率 


图 6-2 高 温 下 芹菜 日 平均 蒸腾 速率 的 变化 
( 引 自 金 新 文 和 沈 征 言 ,1999) 


高 温 胁迫 时 间 延 长 ,强烈 的 蒸腾 作用 会 使 植物 因 缺 水 而 受害 , 耐 热 品种 此 时 不 再 通过 提高 蒸腾 速 
率 降 低 叶 温 ,而 是 维持 较 低 燕 腾 速 率 以 避免 水 分 丧失 过 多 导致 植株 萎 芒 。 


6.5.3 ”通过 提高 酶 的 热 稳定 性 提高 耐 热 性 


提高 温度 能 显著 降低 类 圳 体 膜 的 流动 性 ,结合 在 膜 上 的 酶 系统 受到 破坏 ,使 酶 活性 下 降 , 氧 
化 磷酸 化 解 偶 联 ,与 此 同时 ,与 膜 结 合 的 酶 系统 与 在 膜 外 游离 的 酶 系统 之 间 丧 失 固有 的 平衡 , 破 
坏 原 有 的 协调 过 程 , 积 累 一 些 有 毒 的 中 间 产 物 ,使 植物 中 毒 。 氧 化 磷酸 化 解 偶 联 后 ,能量 主要 以 
热能 形式 放出 ,很 少 储存 于 高 能 磷酸 键 中 ,有 机 体 的 内 能 降低 ,从 而 使 正常 的 生理 过 程 受 阻 。 因 
此 提高 酶 的 热 稳定 性 能 够 降低 酶 钝 化 、 失 活 的 比例 ,维持 高 温 下 正常 的 生理 功能 。 对 酶 活力 发 挥 
起 关键 作用 的 是 酶 的 二 ,三 级 结构 , 酶 的 二 ,三 级 结构 是 在 一 级 结构 的 基础 上 ,通过 二 硫 键 、 氨 键 、 
盐 键 . 琉 水 作用 和 静电 作用 等 化 学 力 , 折 释 而 成 。 酶 的 稳定 性 取决 于 酶 是 否 以 最 小 自由 能 的 构象 
存在 。 因 此 ,通过 改变 酶 的 内 在 氨基 酸 结构 和 外 界 环 境 可 影响 其 构象 ,从 而 提高 酶 的 热 稳定 性 。 


6.5.4 ”通过 诱导 产生 热 激 蛋白 提高 耐 热 性 


高 温 胁 迫 下 ,正常 的 蛋白 合成 受到 一 定 抑制 ,但 细胞 能 合成 热 激 蛋白 (heat-shock proteins, 
HSPs) 来 适应 高 温 环 境 。 植 物 中 主要 的 热 激 蛋白 分 为 五 大 类 :HSP100,HSP90,HSP70, HSP60 以 
及 小 分 子 热 激 蛋白 ( small heat-shock proteins,sHSPs) 。 许 多 体外 及 体内 的 研究 表明 ,HSPs 在 细胞 
中 起 分 子 伴侣 作用 。 作 为 “分 子 伴侣 ”HSPs 可 以 与 正在 合成 的 多 肽 结合 ,使 其 正确 折枝 ;引导 新 
生 肽 穿 过 细胞 器 膜 使 蛋白 定位 于 细胞 的 不 同 部 位 ;在 高 温 胁迫 下 ,HSPs 起 到 阻止 热 变性 蛋白 的 
聚集 或 阻止 不 可 逆 的 蛋白 变性 ,或 有 利于 蛋白 质 在 高 温 胁迫 变性 之 后 的 复 性 等 作用 。 

研究 表明 ,高 温 热 激 下 产生 热 激 蛋 白 可 以 提高 植物 抗 热 力 。 热 锻炼 诱导 大 量 热 激 蛋白 的 表 
达 。 大 量 热 激 蛋白 富 集 在 膜 组 分 上 ,具有 防止 膜 的 变性 和 热 破碎 功能 。 体 外 热 变 性 实验 中 证 明 ， 
低 分 子 量 热 激 蛋白 (low molecular weight HSPs, LMW HSPs) 可 阻止 葡萄 糖 氧化 酶 .柠檬 酸 合成 酶 
的 热 变 性 ,而 且 还 可 以 加 速 这 些 变性 蛋白 质 复 性 ,进入 叶绿体 的 大 豆 热 激 HSP26 -28 可 以 保护 
光 系 统 正 的 反应 中 心 ,防止 热 激 时 受 损 。 研 究 证 实 线粒体 小 分 子 热 激 蛋 白 可 以 减轻 柠檬 酸 合 成 
酶 的 热 变 性 ,说 明 线粒体 小 分 子 量 热 激 蛋白 对 高 温 下 柠檬 酸 合成 酶 有 保护 作用 ( 刘 稍 和 庄 野 真理 
子 ,2001)。 豆 豆 叶 片 HSP60 可 以 显著 抑制 荧光 素 酶 (Luc) 聚集 作用 ,保护 Luc 的 活性 状态 ,同时 


206 


6.6 植物 耐 热 的 分 子 机 理 


HSP60 对 APX 的 活性 有 保护 作用 。 由 此 看 来 ,高 温 诱导 产生 的 热 激 蛋白 可 以 保护 蛋白 质 免 遭 损 
伤 或 修复 已 损伤 的 蛋白 质 起 到 保护 作用 ,诱导 产生 的 热 激 蛋白 能 使 植物 获得 耐 热 性 ( 陈 培 琴 等 ， 
2006) 。 


6.6 植物 耐 热 的 分 子 机 理 


6.6.1 热 激 蛋 白 与 耐 热 性 


植物 中 几乎 所 有 的 热 激 和 蛋白 都 与 细胞 耐 热 性 的 产生 有 关 , 但 最 重要 的 是 小 分 子 热 激 蛋白 
(sHSPs ) ,而 且 植物 也 是 唯一 发 现 具 有 细胞 器 定位 的 SHSPs 的 真 核 生 物 。 在 最 适 生 长 温度 下 ， 
sHSPs 在 植物 组 织 中 一 般 检测 不 到 ,受到 热 激 诱 导 时 ,sHSPs 的 合成 量 迅 速 增加 ,可 提高 200 倍 以 
上 。 同样 的 热 激 诱导 条 件 下 ,HSP60 表达 量 只 提高 2 倍 (DeRocher 等 ,1991) 。 而 且 sHSPs 的 积 
累 量 与 热 激 温度 和 持续 时 间 成 正比 。 在 去 掉 热 激 条 件 后 ,sHSPs 依然 具有 很 高 的 稳定 性 ,半衰期 
长 达 30 ~50 h。 因 此 ,sHSPs 很 可 能 和 植物 受到 热 激 后 的 存活 及 恢复 密切 相关 。 

近年 来 研究 表明 , 热 激 时 HSP70 迅速 移 向 核 内 ,并 在 核 仁和 核 质 中 积累 ;在 热 激 恢复 时 ,又 
回迁 到 细胞 质 ,具有 保护 细胞 或 机 体 免 受 损伤 的 作用 。 用 不 能 合成 HSPs 的 突变 体 HSP70 合成 
受阻 遏 的 细胞 以 及 不 能 合成 HSP70 的 细胞 为 材料 ,发 现 热 激 时 ,这 些 细胞 对 热 敏感 性 增加 其 至 
死亡 。 与 70 x10 HSP 相 比 较 ,14 x10 HSP 可 能 是 细胞 质 热 保护 的 重要 因子 。 热 锻炼 过 程 中 有 
大 量 热 激 蛋白 的 表达 ,大 量 的 热 激 蛋白 富 集 在 膜 组 分 上 ,具有 阻止 膜 蛋 白 变性 、 防 止 生物 膜 热 破 
碎 的 功能 。 


6.6.2 热 胁迫 的 信号 转 导 


热 刺 激 能 诱导 机 体 产 生 热 激 响 应 (heat shock response, HSR)。 在 热 激 基因 表达 之 前 许多 信 
号 转 导 组 分 已 经 发 生 改 变 。 一 些 直 接 或 间接 的 证 据 表明 Ca 及 CaM 参与 了 植物 HSR 的 信号 转 
导 。 真 核 生 物 中 热 激 基因 的 表达 被 热 激 转录 因子 ( heat shock transcription factor, HSF) 介 导 。 热 
胁迫 时 ,HSF 被 激活 并 结合 到 热 激 元 件 (heat shock element, HSE) 上。 

国内 外 研究 表明 , 钙 — 钙 调 素 (Ca -CaM) 信号 系统 参与 植物 热 激 信号 转 导 。 激 光 共 聚焦 
扫描 显微镜 的 观察 表明 , 热 激 引 起 小 麦 胞 内 自由 Ca ' 浓度 迅速 升 高 。 在 Ca ' 存在 条 件 下 , 热 激 
也 引起 小 麦 CoM 基因 CaM1-2 表达 及 CaM 蛋白 含量 增加 。Ca… 促进 小 麦 热 激 基因 hsp26 和 
hsp70 表达 和 热 激 蛋白 合成 ,而 Ca… 获 合剂 EGTA .Ca 通道 阻 断 剂 异 捕 定 和 LaCl, CaM 抑制 剂 
W7 ,TFP 和 CPZ 明显 降低 热 激 基因 hsp26 和 hsp70 表达 和 热 激 蛋白 合成 。 小 麦 CoM 基因 与 热 激 
基因 的 表达 动力 学 研究 表明 CaM 位 于 热 激 信号 转 导 的 上 游 ,而 Ca^ 是 启动 热 激 反应 的 胞 内 关键 
因子 (李冰 和 周 人 纲 ,2007 ) 。 

热 激 信号 转 导 过 程 涉及 和 蛋白 与 蛋白 分 子 间 的 相互 作用 及 转录 后 修饰 等 多 个 环节 ,因此 可 能 
存在 几 种 不 同 的 信号 转 导 途 径 交 互 或 协同 作用 ,形成 一 个 复杂 的 调节 网 络 。 目 前 关于 热 激 信号 
转 导 途 径 的 假说 有 :胁迫 变性 蛋白 的 积累 可 能 是 诱导 热 激 基因 表达 的 信号 ,变性 蛋白 通过 与 
Hsp70 结合 引起 Hsp70 - HSF 复合 体 释放 HSF; Ca^ * 及 其 他 一 些 生 化 条 件 通过 引起 蛋白 质 构 型 改 
变 而 激活 HSF。 热 激 诱导 的 膜 流动 性 的 改变 也 可 能 代表 感受 热 信 号 的 位 点 ,细胞 膜 可 能 通过 细 
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胞 骨架 Ca’ 流 及 钙 依赖 的 蛋白 激酶 (calcium-dependent protein kinase ,CDPK) 传递 信息 并 活化 促 
分 裂 原 活化 蛋白 激酶 (mitogen-activated protein kinase, MAPK) 而 激活 HSF。 李 冰 和 周 人 纲 
(2007) 提出 在 植物 细胞 内 还 存在 一 条 新 的 热 激 信和 号 转 导 途径 , 即 钙 - 钙 调 素 途 径 : 热 刺 激 首先 
被 一 种 未 知 受 体感 受 ( 这 种 受 体 有 可 能 位 于 膜 上 ) ,进而 引起 胞 内 Ca 浓度 升 高 ,Ca 激活 CaM 
或 促进 CaM 基因 的 表达 ,活化 的 Ca ” — CaM 进一步 激活 HSF ,进而 HSF 形成 三 聚 体 与 HSE 结合 


激活 热 激 基因 的 表达 (图 6-3)。 
© ©: 


/ mRNA 热 激 元 件 


HS — Ca? t—» on" ? = 
HSF trimer 


\ UN E andi 


磷酸 化 HSP 基 因 


CoMk 
* 表示 激活 的 分 子 ; ? 有 待 研 究 的 问题 


图 6 -3 钙 -征调 素 调节 热 激 基因 表达 的 模式 
( 引 自 李 冰 和 周 人 纲 ,2007) 


6.7 提高 植物 抗 热 性 的 途径 


提高 植物 抗 热 性 的 途径 除了 利用 传统 及 转基因 技术 获得 抗 热 品种 外 ,主要 包括 高 温 锻 炼 改 
善 栽培 措施 以 及 利用 化 学 制剂 处 理 等 。 

高 温 锻 炼 ” 高温 锻炼 能 够 提高 植物 的 抗 热 性 。 一 般 是 将 萌动 的 种 子 ,在 适当 高 温 下 锻炼 一 
定时 间 ,再 播种 ,可 明显 提高 植物 的 抗 热 性 。 抗 热 锻炼 提高 植株 耐 热 性 的 原理 是 在 经 受 短 时 间 热 
激 处 理 后 ,生物 体内 可 积累 一 系列 热 激 蛋白 。 

改善 栽培 措施 ”栽培 作物 是 通过 及 时 灌 深 水 ,增加 小 气候 湿度 ,促进 蒸腾 ,有 利于 降温 ;采用 
高 杆 与 矮 杆 、 耐 热 作物 与 不 耐 热 作 物 间作 套种 ,采用 人 工 遮 萌 ; 采 用 平衡 施肥 .合理 密植 等 配套 技 
术 , 实 施 科 学 栽培 ,提高 作物 抗 高 温 ,干旱 的 能 力 。 

化 学 制剂 处 理 ” 喷 酒 CaCl, ZnSO, . KH; PO, 等 化 学 物质 可 增加 生物 膜 的 热 稳定 性 ,防止 高 
温 造 成 损伤 。 例 如 ,对 葡萄 ,水 稻 .番茄 玉米 等 植物 的 许多 研究 表明 ,对 上 述 植物 喷 施 SA, ABA, 
Ca “或 6-BA 等 植物 生长 调节 剂 ,能 促使 植物 体内 合成 较 多 的 热 激 蛋白 ,提高 植物 的 抗 热 性 。 





1 陈锋 , 田 纪 春 , 备 庆 伟 , 等 . 短期 高 漫 胁迫 对 高 产 小 麦 品 系 灌浆 后 期 旗 叶 光 系 统 荆 功能 的 影响 . 应 用 生 
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. 简 述 高 温 胁 迫 下 植物 的 光 破 坏 防御 机 制 。 

. 如 何 通过 基因 工程 的 手段 提高 植物 的 抗 高 温 能 力 ? 

. 试 述 热 激 蛋 白 在 提高 植物 抗 热 性 中 的 作用 及 目前 的 研究 进展 。 
. 植物 抵抗 低温 和 高 温 胁 人 扎 的 生理 机 制 有 何 异 同 ? 





B 
伴 倡 蛋白 (chaperone,Cpn) 14 
避 旱 性 (drought escape) 138 
JHE HE (flood avoidance) 164 
避 逆 性 (stress escape) 2 
表面 张力 (surface tension) 105 
丙 二 醋 (malondialdehyde, MDA) 180 
病原 相关 蛋白 ( pathogenesis related proteins,PRs) 14 
不 定 根 (adventitious root) 164 


Cc 
超 氧 化 物 歧化 酶 (superoxide dismutase, SOD) 185 
衬 质 势 (matrix potential ,水 。) 108 
IWER (gibberellin, GA) 187 
次 生 盐 害 (secondary salt injury) 55 
促 分 裂 原 活化 蛋白 激酶 ( mitogen-activated protein ki- 
nase,MAPK) 208 


D 
KA FE (atmospheric drought) 112 
低 分 子 量 热 激 蛋白 (low molecular weight HSPs, LMW 
HSPs) 206 
低温 诱导 蛋白 (low-temperature-induced proteins) 14 
多 细胞 盐 腺 ( multicellular salt gland) 38 


F 
放 氧 蛋白 复合 体 (oxygen evolving complex,OEC) 203 
非 光化学 狂 灭 (non-photochemical quenching, NPQ) 124 
非 气孔 限制 ( non-stomatal limitation) 122 


$519 Z2 5] PRX IR 





MIRE 





非 生物 逆境 (abiotie stress) 1 

非 损 伤 微 测 技术 (non-invasive ion-selective microelec- 
trode techniques) 43 

非 盐 生 植 物 ( nonhalophyte) 18 


G 
钙 依 赖 的 蛋白 激酶 (calcium-dependent protein kinase, 
CDPK) 208 
共 价 键 (covalent bond) 103 
共 质 体 途 径 ( symplastic pathway) 133 
A CH Ak(glutathione,GSH) 185 
XGA, EYE (photochemical quenching) 124 
HAMKAM (catalase,CAT) 185 
过 氧化 物 酶 (peroxidase,POD) 185 


H 
47K (water content) 107 
核 酮 糖 -1,5 - 二 磷酸 羧 化 /加 氧 酶 (ribulose 1 , S-bi- 
sphosphate carboxylase/oxygenase,Rubisco) 184 
还 原 势 (redox potential) 158 
活性 氧 (reactive oxygen species,ROS) 5 


J 
积 盐 型 盐 生 植物 (salt accumulator) 34 
基本 能 耗 (capital cost) 76 
基 粒 (granum) 117 
基质 (stroma) 117 
极限 盐 度 (limiting salinity) 65 
假 盐 生 植 物 ( pseudo-halophytes) 23 
交叉 适应 (cross adaptation) 15 
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名 词 索引 (中 英文 对 照 ) 


角质 层 (cutin layer) 114 
净 同 化 比 (net assimilation ratio, NAR) 3 
拒 盐 (salt exclusion) 33 


K 
TUR SE A (antifreeze proteins, AFPs) 188 
抗坏血酸 (ascorbic acid, ASA) 185 
抗坏血酸 过 氧化 物 酶 (ascorbate peroxidase, APX ) 
185 
抗 道 性 (stress resistance) 2 
抗 盐 性 (salt resistance) 21 
跨 膜 途径 (transmembrane pathway) 133 


L 
蜡 质 (wax) 114 
EX (flood injury) 157 
ÆW {4 (thylakoid) 117 
冷 诱导 基因 (cold induced gene, COR) 192 
离子 区 域 化 作用 (ionic compartmentalization) 82 
离子 胁迫 (ionic stress) 18 
磷脂 酰 甘油 (phosphatidyl glycerol, PG) 184 
硫 代 异 鼠 李 糖 甘油 二 酯 (sulfoquinovosyldiacylglycerol， 
SQDG) 204 


M 
脉 内 再 循环 (intraveinal recycling) 35 
WHEE (salt excretion) 33 
WER EL + AAW (recretohalophytes) 23 
膜 透 性 ( membrane permeability) 117 
膜 脂 过 氧化 ( membrane lipid peroxidation) 8 


N 
耐 旱 性 (drought tolerance) 141 
INF +E (flood tolerance) 164 
WHE (stress tolerance) 2 
耐 胁 变性 (strain tolerance) 2 
耐 盐 植物 (salt-tolerant plants) 21 
内 聚 力 (cohesion) 105 
能 耗 (energy cost) 76 
逆境 ( environmental stress) 1 
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逆境 蛋白 (stress proteins) 14 

逆境 激素 (stress hormone) 55 

逆境 植物 生物 学 (Plant biology under stress) 2 
BERN (adhesion) 105 


P 
胚胎 发 育 晚 期 丰富 蛋白 (late embryogenensis abundant 
protein, LEA ÆA) 133 
HifL(lenticel) 164 


Q 
UL 5: (stomatal conductance) 162 
气孔 限制 (stomatal limitation) 122 
气孔 振荡 (stomatal oscillation) 142 
气 生 根 (aerial root) 164 
(hydrogen bond) 103 


R 

热 激 蛋白 (heat shock protein, HSPs) 14 

热 激 响应 (heat shock response, HSR) 207 

热 激 元 件 (heat shock element, HSE) 207 

热 激 转录 因子 (heat shock transcription factor, HSF ) 
207 

溶质 势 (或 渗透 势 ) ( solute potential, osmotic potential, 
V.) 108 

肉质 化 (suceulence) 114 


S 
渗 调 蛋白 或 渗 压 素 (osmotin) 14 
渗透 调节 (osmotic adjustment) 10 
渗透 调节 能 力 (osmotic adjustment capacity) 143 
渗透 胁迫 (osmtic stress) 18 
生长 (growih) 3 
FẸ (physiological drought) 113 
生物 逆境 (biotic stress) 1 
湿 害 (waterlogging injury) 157 
适应 (adaptation) 2 
束缚 水 (bound water) 107 
XGESLSEH 3H — BB ( digalactosyldiacylglycerol , DGDG ) 
204 


双 细 胞 盐 腺 (bicellular salt gland) 38 
水 势 ( water potential) 108 
水 通道 蛋白 (aquaporin, AQP) 131 


T 

田间 持 水 量 (field capacity) 157 

铁 氧 还 蛋白 (ferredoxin,Fd) 182 

通气 组 织 (arenchyma) 165 

土壤 干旱 (soil drought) 113 

脱落 酸 (abscisic acid, ABA) 187 

脱水 反应 元 素 DRE ( dehydration-responsive element ) 
192 

脱水 素 ( dehydrin) 134 


W 
维持 能 耗 ( maintenance cost) 76 


x 
Pith (salt dilution) 33 
细胞 分 裂 素 ( cytokinin ,CTK) 188 
线粒体 (mitochondrion) 118 
相对 含水 量 (relative water content, RWC) 107 
相对 生长 速率 (relative growth rate,RGR) 3 
相 容 性 溶质 (compatible solutes) 10 
[5] P322 EE FE H (endo-recretohalophytes) 23 
向 外 泌 盐 的 盐 生 植物 (exo-recretohalpphytes) 23 
小 分 子 热 激 蛋 和 白 (small heat-shock proteins, sHSPs ) 
206 
胁 变 可 逆 性 (strain reversibility) 2 
胁 变 修 复 ( strain repair) 2 
胁迫 (stress) 1 
胁迫 激素 (stress hormone) 13 
Mi £r A (hemoglobin, Hb) 171 
驯化 (acclimation) 2 


名 词 索引 (中 英文 对 照 ) 


Y 
Fs 7] €-( pressure potential ,Wo) 108 
+h AF {A (salinity threshold) 65 
th (salt injury) 47 
£ RURAL (salt-sensitive plants) 21 
hÆ (salt bladder) 36 
盐 生 植物 (halophyte) 18 
盐 腺 (salt gland) 38 
厌 氧 蛋白 (anaerobic protein) 15 
厌 氧 蛋白 (anaerobic proteins ,ANPs) 169 
482 ( oxidative burst) 8 
氧化 伤害 (oxidative damage) 56 
氧化 胁迫 (oxidative stress) 18 
叶 黄 素 循环 (xanthophylls cycle) 147 
叶绿体 (chloroplast) 117 
叶肉 细胞 间 院 CO, ik HE (intercellular CO, concentra- 
tion,C,) 162 
JKA BE A (permanent wilting point) 120 
#54 E( drought avoidance) 139 
fHljfE(stress avoidance) 2 
御 胁 变性 (strain avoidance) 2 
原初 伤害 ( primary injury) 48 
运行 能 耗 (operational cost) 76 


之 
真 盐 生 植物 (euhalophytes) 23 
质 体 蓝 素 (plastocyanin,PC) 182 
质 外 体 途 径 (apoplastic pathway) 133 
质子 泵 (proton pump) 82 
质子 驱动 力 (proton motive force,PMF) 82 
重力 势 (gravitational potential) — 108 
紫外 线 诱导 蛋白 (UV-induced protein) 15 
自由 水 (free water) 107 
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